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I. — Introduction 


L'influence de la carence en potassium sur le métabolisme de divers 
groupes de substances organiques a fait l'objet de nombreuses recherches. 
Les protocoles expérimentaux suivis ont leur importance. Par exemple, 
on compare, à tel ou tel stade de végétation, des plantes ayant une nutri- 
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tion potassique déficiente dès le départ de la végétation à des plantes 
ayant une nutrition normale ; la comparaison représente le résultat d'une 
accumulation lente de substances et peut-être le résultat de successions 
de troubles physiologiques. Si l’on crée une nutrition déficiente en potas- 
sium seulement à partir d’un certain stade de végétation (en supprimant 


par exemple le potassium du milieu nutritif) il est difhcile de savoir à + 


partir de quel moment la plante devient « carencée », et les troubles 
physiologiques ont une intensité qui s’accroit progressivement. Par 
contre, si l’on apporte brusquement à une plante nettement carencée 
une nutrition en potassium abondante, il semble que nous ayions 
la possibilité de mesurer des phénomènes rapides conduisant à la 
guérison. 

Les variations nycthémérales des acides organiques de la feuille de 
Bryophyllum sont connues depuis fort longtemps (voir en particulier la 
publication très détaillée de M. WARBURG (1), 1885). Nous avons pensé, 
qu’en raison de ces variations rapides des acides organiques, nous pour- 
rions peut-être suivre la guérison de la carence en potassium dans le 
Bryophyllum par l'examen du métabolisme des acides organiques de la 
feuille. 


IL. — Protocole expérimental 


Nutrition minérale des Bryophyllum 


Les Bryophyllum étaient cultivés sur sable et solutions nutritives. 
A l’origine, il y avait deux séries de pots de végétation : les uns avec nutri- 
tion normale que nous désignerons par K, les autres avec nutrition déf- 
ciente en potassium que nous désignerons par Ko. 

La déficience était obtenue en supprimant à partir d'un certain stade 
de croissance le potassium de la solution nutritive en opérant de façon 
que les différences portent seulement sur le calcium et le potassium, et que 
le calcium soit en forte quantité même dans la solution nutritive la moins 
riche en cet élément. 

La nutrition azotée était nitrique pour que la quantité et peut-être 
les variations d'acides organiques soient les plus fortes possibles. 

Les solutions nutritives étaient délivrées goutte à goutte à chaque 
pot. Lorsque la carence en potassium a été manifeste nous avons commencé 
l'expérience proprement dite en apportant au temps o (à la tombée de la 
nuit : 22 h) à la moitié des pots k, une nutrition potassique abondante. 
Ces derniers pots ou les plantes de ces derniers pots seront désignés par 
Ky + K. 

Nous avons donc pour chaque prélèvement 3 types de plantes : 
K, Ka, Ko t+K. 


x 
— 


(3, 1960) LA CARENCE EN POTASSIUM 135 


Description succincte des symptômes de carence 
en potassium sur Bryophyllum 


Lorsque l'expérience proprement dite a débuté, les Bryophyllum K, 
portaient des symptômes nets de carence : par comparaison avec les 
plantes normales K, les plantes K, ne présentaient pas de ramifications. 
Leurs feuilles étaient plus petites et avaient une couleur verte plus pâle. 
Elles portaient plus de plantules. Elles présentaient des nécroses liégeuses 
à la face supérieure et inférieure. Les feuilles de la base avaient vieilli plus 
rapidement. 


Prélèvements d'échantillons 


Deux types de feuilles ont été prélevés : les feuilles adultes À et les 
vieilles feuilles . Les Bryophyllum avaient en général 8 étages de feuilles 
bien développées. On prélevait comme feuilles adultes la troisième paire 
de feuilles bien développées à partir du sommet végétatif (les feuilles 
considérées comme « première paire de feuilles bien développées » sont 
nettement distinctes du point végétatif et u’ont pas une taille inférieure à 
1/3 ou 1/2 des feuilles adultes). Les vieilles feuilles sont, pour les plantes 
carencées, la première paire au-dessus des feuilles de base plus ou moins 
flétries et, pour les plantes normalement alimentées, la deuxième paire à 
partir de la base. Le temps O étant compté à 22 heures (21 h, heure so- 
laire) le 29 juillet, les prélèvements étaient effectués à 3 heures du matin 
le 30 juillet, à 22 heures le 30 juillet et à 3 heures le 31 juillet, c’est-à-dire 
aux temps : 5 heures, 24 heures, 29 heures. 


Incorporation de CO, 


Des feuilles détachées de Bryophyllum ont été placées dans des atmos- 
phères de CO, de concentration en CO, légèrement supérieure à celle de 
l'atmosphère ambiante, pendant 30 minutes et fixées ensuite. Ces expé- 
riences supplémentaires commençaient 1/2 heure avant les heures dési- 
gnées précédemment pour chacun des prélèvements. 


Techniques analytiques 


Nous avons utilisé les techniques de fixation, d'extraction et d’ana- 
lyse (uniquement chromatographie sur gel de silice dans ce cas) décrites 
par L. Roux et Mme C. LEsaINT (2). Nous signalons que l'extraction 
aqueuse acide (agitation du résidu sec de l'extraction alcoolique avec de 
l’eau en présence de résine Dowex 50 X 8) est essentielle si l'on veut 
extraire quantitativement tous les acides salifiés. Cette technique d’ex- 
traction s'impose encore plus dans le cas présent où nous comparons des. 
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plautes déficientes en potassium à des plantes normalement approvision- 
nées en cet élément : car dans les plantes déficientes en potassium, des 
cations bivalents et en particulier le calcium sont absorbés en plus forte 
proportion, et le calcium est certainement responsable de l’extrac- 
tion insuffisante d'acides tels que l'acide citrique et isocitrique (et à for- 
tiori l'acide oxalique) dans les solutions alcooliques. Le tableau ci-dessous 
explicite bien ces considérations. Toutefois, il faut dire que les extractions 
alcooliques ne comportaient qu’une extraction par l'alcool à 80° à chaud 
et une extraction par l'alcool à 600 à froid. 


TABLEAU I 


Comparaison des extractions alcooliques et eau + résine en Macroëg. 
pour 100 g de Mat. Fraîche 


K Ko 
Ordre de sortie des acides Ac. alcool. | | Ac. alcool. 
Eau | Eau | 
Alcool és % de Alcool | 2 % de 
F Ré 40 totale | | Less | Ac. totale 
| 

Re OO CC 5 CRE) VE | 15 DC) 77 
OO A nor 20 So | 69 7 | 25 74 
DE 0e see bou 19 13 59 | 188 | 76 | 71 
Ce Te 107 27 80 | ü DA 71 
EMA Rec eee 16 2 89 14 8 64 
HET 0e cooorooue 90 42 68 | 242 99 71 

34 — 65 .............. 24 8 | 75 | 9 13 AI 
ÉUCCIDIQUE- eee 75 CR 04 | 70 3 À 89 
Traces dt Malonique.... 28 2 LG 88 | 36 43 | 45 
DRE ere eee 272 189 59 420 645 | 39 
DAS Oran AI 2 | 61 | 60 | 74 | 45 
Maliquens "eee. 7 000 670 | OI | 3640 À| 1180 7 
CÉTIQUE RE rec IIOI 1075 | SI [! «1200 12:00 0 37 
ECO COM o mec due 2 360 I 145 67 | 2770 4520 | 38 


Dans tout ce qui suivra, on ne considérera que l'extraction globale 
des acides libres et salifiés. 

Les trois graphiques ci-dessous représentent la chromatographie sur 
silice des acides de trois types de feuilles : K, Ko, Ko+K, Correspondant 
au 3° prélèvement (en abcisses : n° des tubes et indications du changement 
de mélange éluant ; en ordonnées : l'acidité en microéquivalents pour I 
milliéquivalent d’acidité totale). 

Nous rappelons les mélanges éluants. 


TABLEAU II 
Numéros des mélanges I 2 3 4 5 6 
Butanol tertiaire en ml pour 100 ml 
HérMElADDE de -enmadteme tre tes 8 x 20 28 
Chloroforme en ml pour 100 ml de à æ _ 
MEN ADDE TES ae en den TU 92 87 80 72 65 60 
Volumes passés sur colonne en ml.. 120 120 100 100 100 120 
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GRAPHIQUE IV. — Acides organiques en méq. dans 100 g de mat. fraîche — N = fin de nuit (3h) J = fin de jour (22 h)(feuilles adultes) 
Physiologie 3, 1960. 
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LIL. — Résultats 


Nous savons que lorsqu'une plante est déficiente en potassium, les 
vieilles feuilles se vident de leur potassium au profit des jeunes feuilles. 
Il ne nous a donc pas paru judicieux d'étudier l'influence de la carence en 
potassium et par suite la guérison de cette carence sur de très jeunes 
feuilles puisqu'elles ont une nutrition potassique privilégiée. Par contre, 
il nous a paru nécessaire de comparer tant du point de vue de la carence 


que de la guérison deux types de feuilles : feuilles adultes A et vieilles 
feuilles V. 


Caractéristiques des plantes carencées en potassium au point de vue 
acides organiques, variations nycthémérales 


Les variations nycthémérales des acides organiques dans la feuille 
de Bryophyllum sont connues et le graphique n° 4 se rapportant aux 
feuilles adultes est en accord avec les données classiques (N correspond 
à la fin de la nuit : 3° prélèvement, et J à la fin du jour, début de la nuit : 
22 prélèvement). Chez les feuilles adultes de plantes carencées en potas- 
sium, comme chez les non carencées, il y a une variation nycthémérale 
des acides organiques intéressant principalement l’acide malique et avec 
un peu moins d'amplitude l'acide citrique et touchant peu l'acide isoci- 
trique. Mais l’acide malique est en proportion beaucoup moins forte chez 
les plantes déficientes en potassium ; et, à la fin de la nuit, alors que 
l'acide malique est l’acide prépondérant chez les feuilles adultes de plantes 
normales, c’est l'acide isocitrique qui est encore l’acide prépondérant chez 
les feuilles adultes de plantes carencées. Les vieilles feuilles présentent 
d’ailleurs la même différence dans la proportion des divers acides orga- 
niques entre plantes carencées où non en potassium. 

Toutefois alors que nous avons trouvé une forte variation nycthémé- 
rale de l'acide succinique des feuilles adultes K, nous n’avons pas trouvé 
de variation nycthémérale de cet acide chez les feuilles adultes Ko. 


Guérison 


Nous avons vu que la proportion des acides organiques et en particu- 
lier des trois principaux était fort différente en fin de nuit pour les plantes 
normales K et les plantes carencées K,. C’est donc la proportion relative 
entre les différents acides en fin de nuit que nous prendrons comme repère 
pour juger de la guérison de la carence. C’est pourquoi, dans les graphiques 
suivants, nous donnons la quantité (en milliéquivalents), de chaque acide 
contenu dans 1 milliéquivalent d’acidité totale sortie de la colonne. 
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La guérison de la carence est manifestement rapide. Cinq heures 
après le début (temps o indiqué) d’une alimentation potassique abondante 
des plantes carencées, on aperçoit un commencement de guérison se 
traduisant par une augmentation sensible de la proportion d'acide ma- 
lique et corrélativement par une diminution de la proportion de l'acide 
citrique, de l'acide isocitrique et des acides inconnus, ces derniers étant 
en proportion beaucoup plus grande chez les feuilles K, (graphique v), 


(sh aprés le temps o) 


Mais 24 heures plus tard, c’est-à-dire 29 heures après le temps o. la 
guérison est manifeste chez les feuilles adultes. Elle apparait par le réta- 
blissement des proportions à peu près normales des trois acides princi- 
paux : malique, isocitrique, citrique, une forte augmentation de l'acide 
succinique, et une baisse beaucoup plus lente des acides inconnus. (gra- 
phique vi) 

Ce résultat est d'autant plus frappant que la teneur en potassium n’a 


pas doublé en 29 heures et est encore 10 fois plus petite que chez les 
plantes saines. 
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| Chez les vieilles feuilles le faciès caractéristique de la carence en potas- 
Sium est accentué par rapport aux feuilles adultes (ce qui est normal 
d'après ce que nous avons dit à leur sujet) : diminution de l'acide malique, 
citrique et augmentation de l'acide isocitrique et des inconnus, Il faut re- 
marquer que certaines variations sont aussi en rapport avec le vieillisse- 
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(29h après le temps o) 


ment normal : accroissement de l’acide succinique et aussi des inconnus, 
baisse de l’acide citrique. 

Mais, bien que la teneur en potassium des vieilles feuilles carencées, qui 
était 2 fois plus petite que celle des feuilles adultes carencées, soit arrivée à 
la même nouvelle teneur en potassium de ces feuilles adultes carencées 29 
heures après l'apport de potassium, les vieilles feuilles ont été incapables de 
se rétablir au point de vue faciès de répartition des acides organiques. On 
peut apercevoir seulement une légère tendance au rétablissement, la pro- 
portion d’acide malique augmentant légèrement aux dépens de celles 
des acides citrique et isocitrique, la proportion des inconnus ne variant 
pas. 


KotK 


CITRIQUE 


ISOCITRIQUE 
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Incorporation de CO, 


Nous avons trouvé que, à la fin dela nuit, l’incorporation du #CO; dans 
les feuilles adultes de plantes carencées était semblable à celle des feuilles 
adultes de plantes normales: forte activité spécifique dans l'acide malique, 
relativement faible dans l'acide citrique et approximativement nulle dans 
l'acide isocitrique. Bien que l’erreurdes activités spécifiques de l'acide fuma- 
rique soit grande, (la quantité d'acide fumarique étant très faible) il semble 
que l’activité spécifique qui est relativement forte chez les feuilles K vers la 
fin de la nuit, soit beaucoup plus faible dans les feuilles K, et prenne une 
forte valeur dans les feuilles Ko + K lors du 3€ prélèvement (29 heures). 


TABLEAU III 


Comparaison des activités spécifiques (Acide Malique — 100) 


K K, K, + K 
Mal. Cit. |Isocit. | Fum. | Mal. Cit Isocit. | Fum. | Mal. | Cit. | Isocit. | Fum. 
| | | 
100 DEA o 61 100 15,5 o | 32" |" 100 16 | o | 110 
IV. — Discussion 


Pour expliquer la guérison extrêmement rapide de la carence en 
potassium, vue par l’examen des acides organiques du Bryophyllum, on 
peut supposer que le système mitochondrial a pu se rétablir assez rapide- 
ment pour assurer une respiration normale conduisant à la formation de 
substrat permettant la fixation de CO, pendant la nuit et à la synthèse 
d'acide malique. Il est à noter que les plantes carencées n’ont jamais cessé 
d’incorporer du CO, pour donner de l'acide malique, ainsi que nous l'ont 
montré : d’une part les variations nycthémérales des acides organiques 
chez les feuilles adultes de plantes carencées et d'autre part l’activité spé- 
cifique relativement élevée de l'acide malique lors de l’incorporation, la 
nuit, de CO, marqué par MC, 

L'activité spécifique relativement forte de l'acide fumarique dans 
les plantes normales et son rétablissement à une valeur voisine de celle 
de l'acide malique lors de la guérison doit retenir notre attention. 


RÉSUMÉ 


— La carence en potassium du Bryophyllum se caractérise par une 
forte diminution de la proportion d'acide malique corrélative de l’augmen- 


tation de la proportion des acides citrique et isocitrique mais aussi d'acides 
inconnus. 
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— Les variations nycthémérales des acides de plantes carencées sont 
analogues à celles des plantes normales. 

— À la fin de la nuit l’acide malique est l'acide prépondérant des feuilles 
normales (K) tandis que l’acide isocitrique est l’acide prépondérant des feuilles 
carencées (K). 

Nous remarquons que l'acide succinique qui subit une forte variation 
nycthémérale chez les feuilles K, n’en subit pas chez les feuilles K,. 

— Les vieilles feuilles présentent des différences encore accentuées, ce qui 
est normal puisqu'elles sont plus déficientes en potassium que les adultes. 

— Le rétablissement de la feuille adulte carencée (K, + K) à la suite 
d'apport de potassium, est rapide : visible déjà au bout de 5 heures, elle est 
manifeste après 29 heures (prélèvements de fin de nuit). Elle se traduit par le 
rétablissement des proportions à peu près normales des 3 acides principaux : 
malique, isocitrique, citrique, une forte augmentation de l'acide succinique 
mais la baisse des acides inconnus est beaucoup plus lente. 

— Bien qu'après 29 heures, la teneur en potassium des vieilles feuilles 
(Ko + K) ait atteint la nouvelle teneur des feuilles adultes (K, + K),ily a 
seulement une très légère tendance au rétablissement chez les vieilles feuilles. 

L'incorporation du H#CO, à la fin de la nuit dans les feuilles adultes Ko 
était semblable à celle des feuilles adultes K : forte activité spécifique de l’acide 
malique, relativement faible de l'acide citrique, approximativement nulle de 
l’acide isocitrique. Par contre l’activité spécifique de l’acide fumarique, qui est 
relativement forte dans les feuilles K, est nettement plus faible dans les feuilles 
K, et est rétablie à une valeur environ égale à celle de l’acide malique ans 
ts feuilles K, + K après 29 heures. 
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I. — INTRODUCTION 


Il arrive très souvent que, sur une partie plus ou moins grande d’un 
champ de blé, les tiges abandonnent leur station verticale et soient défi- 
nitivement inclinées, parfois même couchées sur le sol : c'est la verse. 
Elle apparaît à la suite d’un orage oud’unepluiecontinue, mais, puisqu'une 
averse ne couche pas tous les blés, il est bien évident qu'il faut chercher 
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une autre cause qui nous permettra de comprendre pourquoi tel champ 
de blé ou telle partie du champ de blé seulement a versé (photo I). 


1° Historique 


La première cause mise en avant par SacHs en 1805 et par KoCH 
en 1873 fut l’étiolement de la tige et plus spécialement des plus bas entre- 
nœuds : cet étiolement résulte de la trop grande densité des brins qui pro- 
viendrait d’un semis trop dense où d’un tallage trop abondant. 

SwrecickI, en 1900, pensa que les tiges de graminées étant riches en 
silice, leur fragilité proviendrait d’un déficit en cet élément : cette hypo- 
thèse fut assez vite abandonnée. 

KRAUS en 1908, insista sur l'importance des racines et la plus ou 
moins grande efficacité de l’ancrage qu'elles réalisent. 

Depuis quelques années de nombreuses études ont été poursuivies 
sur le blé ou l'orge, dans toutes sortes de directions. 

Du point de vue agronomique, une excellente mise au point a été faite 
par JONARD qui précise les conditions d’étiolement contribuant à dimi- 
nuer la solidité de la tige (x). 

Un grand nombre de travaux anatomiques et morphologiques ont été 
faits en vue surtout de découvrir des variétés résistantes. BRADY et NoR- 
DEN (2) montrent que les races d'orge ou d'avoine les plus résistantes à la 
verse ont les entre-nœuds du bas de la tige plus courts et plus épais, 
munis d'un plus grand nombre de faisceaux libéro-ligneux, avec des pa- 
rois de sclérenchyme plus épaisses. 

Beaucoup d’études ont été dès lors réalisées sur le diamètre des entre- 
nœuds, leur poids au millimètre, l'épaisseur de leurs parois, etc. ILJINS- 
KAJA-CENTILOVICH par exemple, pense que la solidité de la tige dépend 
de son épaisseur et surtout de la quantité de faisceaux libéro-ligneux (3). 
TETERJACHENKO (4) précise que le point essentiel pour la résistance à la 
verse est le développement de l'anneau de tisst mécanique qui se trouve 
dans la partie inférieure des deux premiers entre-nœuds au-dessus du sol. 
Pour DOROFEIEV (5) l'élément le plus important de la résistance serait la 
présence de racines supplémentaires et surtout leur diamètre. HAMILTON 
(6) affecte d’un quotient chacune des causes de la verse de l'orge : 10 pour 
le diamètre des plus bas entre-nœuds, 5 pour le système radiculaire et r 
pour la longueur de la tige. 

Les études physiologiques sont elles aussi très diverses. MULDER (7) 
et MALKANI (7) étudient l'effet des conditions nutritives et de l’alimenta- 
tion minérale. Si l'influence du phosphore et du potassium n'est pas 
très importante, celle de l’azote est très grande : il provoque l'allongement 
des plus bas entre-nœuds dont il réduit la lignification, tandis que les 
racines seraient moins robustes et moins lignifiées. L'argile et la tourbe 
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favoriseraient la verse, mais surtout les conditions trop favorables à la 
croissance pendant la première période de la moïtaison, humidité, tempé- 
rature, “azote... 

PALEEV (8) insiste sur les migrations des glucides : le manque de 
résistance du bas de la tige provient d’une importante migration qui, au 
stade laiteux de la maturation mobilise les substances constitutives du 
chaume pour l’approvisionnement des grains. 

TERENTYEV et STASENKO (9) invoquent des troubles du métabolisme ; 
celui des glucides surtout serait perturbé car ils sont nettement moins 
abondants dans les tiges versées. Ils parlent même d’un métabolisme 
caractéristique des sols tourbeux. 

TUurKOVA (10) oriente ses recherches dans une perspective nouvelle : 
la verse proviendrait d'un empoisonnement qui, paralysant les méca- 
nismes d’oxydo-réduction et de respiration troublerait le géotropisme de 
la tige : les nœuds en train de se former ne maintiendraient plus la direc- 
tion verticale du géotropisme négatif et se couderaient. Ces conditions et 
ces inclinaisons peuvent être réalisées en plaçant les pieds de blé dans une 
atmosphère d'hydrogène sulfuré ou avec d’autres poisons respiratoires. 
MERKIS (11) a d’ailleurs montré que, dans le système oxydo-réducteur de 
l'acide ascorbique, les processus réducteurs prédominent dans les variétés 
de blé résistantes à la verse. 

Il est évident que dans chacune de ces études existe une très grande 
part de vérité, mais nous voudrions montrer qu'il est possible de donner 
de la verse une explication plus générale et plus fondamentale : elle serait 
une conséquence du déséquilibre entre le carbone et l'azote, entre les 
glucides et les protides. 


2° L’équilibre glucides/azote 


Le carbone et l'azote représentent, avec les éléments de l’eau, hydro- 
gène et oxygène, plus de 98 p. 100 de la masse des végétaux. Il est dès 
lors évident que l'alimentation en carbone et en azote revêt une particu- 
lière importance et qu'un déséquilibre sur ce point peut entraîner des con- 
séquences plus où moins graves. 

L'azote entre dans la plante à partir du sol, ordinairement sous forme 
de nitrates, tandis que le carbone entre sous forme de gaz carbonique, en 
majeure partie par les feuilles où il est fixé grâce à la photosynthèse. 

L'azote constitue dans la plante les acides aminés et les protides : 
le carbone intervient dans tous les composés organiques, mais surtout 
dans les glucides. L'équilibre carbone/azote se traduit donc en définitive 
par l'équilibre glucides/protides ; en pratique, nous considérons les glu- 
cides solubles par rapport à l'azote organique. 


Cet équilibre a retenu depuis longtemps l'attention. Nous avons 
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montré qu'il peut varier énormément suivant les parties de la plante, 
le taux des protides étant 20 fois plus élevé dans le sommet des feuilles 
de blé que dans le bas de la tige. Un équilibre précis s’installe carac- 
térisé non par les taux mais par la relation entre les taux des diverses 
parties de la plante (12). Cet équilibre, propre à chaque variété, est main- 
tenu où même rétabli aussi longtemps que la plante reste en état de santé. 

Cet équilibre, que tant d'éléments tendent à modifier, varie normale- 
ment au cours de la vie de la plante. Pendant la période de croissance, 
l'azote pénètre rapidement, alors que les capacités de photosynthèse 
sont encore limitées, tandis que dans la plante ayant fini de croître, la 
pénétration d'azote est relativement faible, avec une photosynthèse beau- 
coup plus active dans une tige et des feuilles largement étalées. Ie rapport 
glucides/azote augmente alors considérablement. L'équilibre de croissance 
voit ainsi dominer les protides, tandis que l'équilibre de fructification est 
dominé par les glucides. 

L'azote disponible dans le sol s’y trouve ordinairement au-dessous 
du taux optimal qui convient à la plante et, dans ces conditions, il est la 
plupart du temps un élément limitant de la croissance et de la produc- 
tivité qui augmenteront dans la mesure où seront fournis des engrais azo- 
tés : le maximum toxique n’est, en pratique, jamais atteint. 

Le gaz carbonique étant une des constantes de l'atmosphère, la dose 
toxique n’est pas à craindre pour le carbone. Bien que l’insolation ou la 
chaleur soient parfois trop fortes, la plante s'adapte ordinairement au 
soleil, à son rythme, à la longueur du jour, à l'intensité de la lumière contre 
laquelle elle est susceptible de développer de plus où moins épaisses mem- 
branes : l'abondance de l'entrée du carbone dépend ainsi de la clarté ou de 
la nébulosité du ciel. 

Sinous voulons donner une idée de l'importance de cet équilibre 
glucides/azote dans la biologie de la plante, nous pressentons l'existence 
d’une zone optimale que nous allons essayer de définir. 

La courbe de la production en fonction de l'azote aura, si les glucides 
ne varient pas, l'allure classique de la courbe pour n'importe quel élé- 
ment nutritif. Avec trop peu d'azote, le blé ne peut vivre. A partir d’un 
taux minimum, la production augmente en même temps que l'azote. Après 
une zo1e optimale, l'azote augmentant finit par devenir toxique, et la 
courbe de la croissance s'effondre. 

Pour une même quantité d'azote, les glucides peuvent varier, mais 
avec cette différence qu'il leur est plus difficile qu’à l’azote de s’écarter de 
la zone optimale, puisque les glucides sont fabriqués par la plante. 

D'autre part, les glucides et les protides sont, dans une certaine me- 
sure, complémentaires et les organes les mieux pourvus en l'un sont les 
moins pourvus en l’autre. L,'azote est jusqu'à vingt fois plus abondant dans 
le sommet des limbes que dans la base du chaume, tandis que les glucides, 
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quoique moins variables, sont beaucoup plus abondants dans le sommet 
des limbes que dans la base du chaume : dans une plante en bonne santé, 
les glucides sont deux fois plus abondants que l'azote dans les limbes, mais 
vingt fois plus dans les entre-nœuds. 

Ces rapports oscillent plus où moins suivant les variations de l’azote 
ou l'intensité de l’insolation. Avec la même quantité d’azote le blé peut 
jaunir ou demeurer vert suivant que les glucides seront trop abondants 
ou non par rapport à l’azote. Nous pouvons dire que le blé jaunissant a 
trop de glucides ou bien qu’il manque d'azote ou, en d’autres termes, que 
son rapport glucides/protides est trop grand. En pratique, on dit qu'il 
manque d’azote, car l'objectif essentiel de l’agriculture est l'augmentation 
du rendement, et l’on ne cherchera pas à rétablir l'équilibre en diminuant 
le soleil, car cette diminution entraînerait une baisse considérable du ren- 
dement. 

Un bon équilibre général exige que le rapport glucides/azote se main- 
tienne entre les limites assez précises, celle de la trop grande abondance 
de glucides qui fait jaunir le blé, celle de la trop grande abondance d'azote 
qui l’intoxique. Entre ces deux zones critiques s'étend la zone de santé qui 
dépend, non pas de l’abondance de protides ou de glucides, mais de leurs 
justes proportions : le blé peut être en bonne santé sans être très produc- 
tif, mais il peut aussi retrouver dans l'abondance l'équilibre de santé. Ici 
interviendront les autres éléments nutritifs, les éléments minéraux aussi 
bien que l’eau. 

Les conditions culturales permettent ordinairement au blé de se 
maintenir dans la zone de santé, mais le plus souvent assez près de la 
limite où la carence azotée risque de se faire sentir. Il suffit alors parfois de 
quelques beaux jours, avec une intense photosynthèse pour ébranler cet 
équilibre et faire jaunir la plante : un apport d'azote la fera reverdir. 
Si l'azote abonde, avec une photosynthèse très active, tout va bien, mais 
si, par suite d’un temps pluvieux, la photosynthèse diminue, le rapport 
glucides/azote risque d'entrer par déficit de glucides dans la zone toxique. 

Il est donc à prévoir qu'une dose d'azote considérée comme moyenne, 
se révélera insuffisante et limitera la récolte si l'année est particulièrement 
ensoleillée, tandis que si l’année est particulièrement nébuleuse et humide, 
elle risque fort de se révéler trop abondante. La sous-production est fatale 
dans le premier cas ; nous allons montrer que les conditions physiologiques 
de la verse sont réalisées dans le second. 


30 Les différents types de verse 


La verse peut se produire à la suite d'une attaque du blé par un cham- 
pignon, Cercosporella herpotrichoides par exemple, qui rend fragile le bas 
des tiges : cette verse parasitaire n’est pas envisagée dans notre étude, mais 
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seulement la verse qui affecte les pieds non contaminés et qu’on appelle la 
verse mécanique. 

Si l’on regarde attentivement des blés versés, on observe de multiples 
modalités dans la manière dont ils se sont couchés et nous devinons d’après 
les travaux précédents que ce n’est pas le même type de verse qu’on a 
étudié. Les différents types de verse mécanique peuvent être ramenés à trois 
types principaux : la verse racinaire, la verse caulinaire et la verse nodale. 

Très souvent, il n'existe aucune courbure de la tige dans les pieds 
de blé versés : les racines ont cédé par suite d’un ancrage insuffisant 
et toute la tige s’est couchée. Il s’agit ici de la verse racinaire étudiée 
par KRAUS et par DOROFEIEV qui insiste sur l'importance des racines 
supplémentaires. 

Le type qui, si l’on en juge par le nombre d’études qui le concernent, 
serait le plus fréquent, est la verse caulinaire : il affecte le bas de la tige 
trop fragile ou trop étiolé pour soutenir le poids des feuilles et de l’épi. 
Il en résulte une courbure ou mêmr un coude où une cassure au niveau des 
plus bas entre-nœuds. 

Le troisième type, la verse nodale, affecte spécialement les nœuds. 
On sait que dans les tiges de graminées toutes les courbures qui dépendent 
du géotropisme se font à leur niveau. Puisque, d’autre part, les tropismes 
ne peuvent s'exercer qu'au moment de la croissance, un nœud qui aura 
fini de croître ne sera plus susceptible d’une verse nodale (Photo. 4.) 

Il n’est pas douteux que certaines conditions peuvent favoriser un 
type ou l’autre de verse et que suivant la période de la vie de la plante 
où elle agit, l'effet peut encore varier. Il se peut aussi qu’une verse cauli- 
naire soit pour ainsi dire sanctionnée par une verse nodale et un angle 
qui se localise postérieurement sur un nœud. Nous pensons cependant 
qu'il convient d'étudier séparément ces trois types de verse, car, si leur 
cause générale est la même, leur cause immédiate est différente. 


II. — OBSERVATIONS ET EXPÉRIMENTATION 


Nos premières études ont consisté dans l'observation du blé versé. 
La verse atteint très rarement la totalité d’un champ de blé, mais des 
plages plus où moins grandes sont couchées, alors que les alentours sont 
encore debout. 

I1 est intéressant d'étudier les pieds versés comparativement à ceux 
qui ne le sont pas, de considérer tous les éléments de leur morphologie et 
de leur structure, d'étudier le détail de leur composition chimique, pour 
essayer de découvrir statistiquement, à travers un grand nombre d’obser- 
vations, les détails caractéristiques des pieds versés. Des précautions sont 


à prendre, pour ne pas considérer par exemple, comme cause de la verse 
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l'équilibre physiologique qui ne tarde pas à s'installer dans les pieds de 
blé qui ont abandonné leur station verticale. 

A ja suite de ces observations qui nous révélèrent l'importance de 
l'équilibre glucides/azote, nous avons essayé de mettre sur pied une expé- 
rimentation. Le problème concret est de faire varier d'un côté l'entrée 
d'azote, de l’autre celle du carbone, de graduer les engrais et la photo- 
synthèse. 

Le premier point est très facile, mais le second l'est beaucoup moins. 
Nous n’avons pas songé à modifier la teneur en gaz carbonique de l'air, 
nous n'avons pas songé à augmenter l'intensité de la lumière ou le temps d'é- 
clairement, car nous avons tenu à réaliser notre expérience en plein champ. 

La condition la plus facilement réalisable est l’ombrage. Cependant 
l'ombre ne doit pas être trop abondante, car le blé est incapable de vivre 
sans lumière ; pour qu'il en ait un minimum et puisse se développer, 
nous avons installé une toile de tente en plein champ tendue au-dessus 
d’un assez large terrain. I,/ombre n’était évidemment pas totale, mais, en 
plein soleil, il ne passait que 5 000 à 8 000 lux, ce qui correspond à un 
jour très couvert. Cette toile toujours repliée pendant la nuit ou par 
temps couvert, n’était étendue que les jours où le soleil brillait et depuis 
le moment où il commence à monter au-dessus de l'horizon jusqu'aux 
approches de son coucher (Photo 2). 

Une partie du champ fut ainsi couverte pendant 8 jours avant la 
floraison, mais rien ne fut couvert pendant la floraison. Une autre partie 
fut recouverte après la floraison et une partie fut couverte avant et après. 

_ De multiples expériences, plus faciles à réaliser, ont été faites avec 
des doses variées d'azote, avec des semis plus où moins espacés pour per- 
mettre à la lumière de pénétrer plus profondément parmi les tiges de blé. 

Cette expérimentation s'est continuée pendant trois ans, et le dossier 
accumulé à la suite Ces mesures, des pesées, des dosages d'éléments orga- 
niques et minéraux contient plus de vingt mille dosages où mesures (13). 


19 Ombre ou azote 


L'expérience d'ombrage fut mise en train au moment de la montaison 
sur un certain nombre de parcelles dont les unes n'avaient pas reçu 
d'azote, tandis que les autres en avaient reçu une dose de 60 kg à l’hec- 
tare. Après une semaine, nous constatâmes cet effet contradictoire 
la partie ombragée paraissait, pour la parcelle sans azote, plus verte et 
plus haute tandis que pour la parcelle avec engrais, elle paraissait défa- 
vorisée. Cette différence s'était encore accentuée au bout de 20 jours, 
lors du deuxième prélèvement. 

Les variations du rapport glucides/azote nous permettent de com- 
prendre ce qui s’est passé. Le blé sans azote était dans cette situation où 
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PHOTO. 2 — Dispositif d’ombrage des parcelles de blé au cours de la montaison. 
La bache est repliée quand le ciel est couvert. 
(cf. photo. 3.) 
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l'azote tend à devenir un facteur limitant et où les glucides finissent par 
devenir toxiques : la diminution des glucides par suite de l'ombrage ramène 
la plante dans l'équilibre de santé. Le blé avec 60 kg d'azote se situait 
dans cet équilibre de santé d’où la diminution des glucides l’a fait sortir : 
il est entré dans la zone où les glucides deviennent un facteur limitant 
et où l’azote devient toxique. 

Revenons au premier. Etant donné la taille plus haute et la couleur 
plus verte, on doit normalement conclure que cette différence résulte d'un 
apport d'azote. Une analyse détaillée de la plante renforcerait cette con- 
viction : le taux d'azote du témoin pour l'ensemble de la plante, 0,94 p. 100 
du poids sec, est passé grâce à l'ombre à 1,30 p. 100 en face de 1,29 p. 100 
dans le blé avec azote, qui est resté au soleil. Le taux des minéraux a 
augmenté lui aussi, tandis que les glucides ont diminué, témoignant d'une 
ressemblance profonde et qui retentit sur tout l'équilibre physiologique. 


TABLEAU I 


A zote et glucides du blé — couvert et découvert 


1er prélèveme AE 
TN AN 5 
P | floraison 
s | | 
Limbes | Gaines | ÆEntre- | Limbes | Gaines | Entre- 
| Nœuds | | Nœuds 
| 
Azote % de frais : | | 
Sans engrai2 azotés : | | | | 
Au SOC Eee ro 0,58 0:19 | OI | 0,49 0,18 | o,16 
COUMENT A EERE PDO 0 0,57 | o,2 0,19 0,64 0,29 0,20 
Avec engrais azotés | 
AU SOIENT | 0,64 | o,2t 0,14 o,5S 0,29 | o,20 
CONVET EL RE ne EE tue 0,71 n | 0526 UM oz 
0 . | + | 
Glucides totaux % de frais : | 
Sans engrais azotés : | | 
AIS tel A AR ee 2,75 5,95 3,23 | 1,67 4,61 2,06 
COUVETEN. ne se ete 0,45 1,82 I 1,09 0,88 1,25 
Avec engrais azotés : | P 
ASOIE ER Te nee 0,86 1,29 2,19 |. 0,50 =! La94 "IN 6€ 
COUVERTS Re os eee 0,42) "| OST 0,77 À 
Glucides /azote : 
Sans engrais azotés : | 
AUS O OUT see EE 4,75 37 29,5 3,4 | 25,6 18,5 
couvert ....... jeneeseseessees 0,8 7,0 6,1 1,7 3,2 6,2 
Avec engrais azotés d s 
AU SOLE RS ne ee ce E20 EG 15,6 0,9 | 4,5 8 
COUVERT ET RSR nec ns es 0,0 0,86 3,5 | 
35 ; | 


La pauvreté en glucides apparaît surtout pour les osides, tandis que 
les oses se maintiennent à des taux à peu près similaires. Les pieds sans 
azote au soleil possèdent par exemple dans leurs limbes 0,25 d’oses 
et 2,50 d'osides, pour cent du poids frais, tandis que couverts ils 
possèdent respectivement 0,23 p. 100 d'oses et 0,22 p. 100 seulement 
d’osides : la vie continue, mais avec des réserves à peu près disparues. 
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Les taux des pieds découverts avec azote est de 0,30 p. 100 d’oses et 
0,56 p. 100 d’osides. 

La proportion des glucides totaux par rapport à l'azote est intéres- 
sante à considérer : nous constatons avec quelle amplitude varie ce rapport 
et nous achevons de nous convaincre que les effets de l'ombre ressemblent 
à ceux de l’azote. 

Toutes ces expériences donnent des résultats comparables et une 
nette augmentation du taux d'azote avec l'ombre. Nous avons cherché à 
savoir si la répartition de l'azote est la même avec l’ombre et avec four- 
niture d'engrais azoté, et si l'azote se trouve sous la même forme. 

Avec l'ombre, nous avons constaté que les pieds sans engrais attei- 
gnaient à peu près le même taux d'azote que les pieds avec 60 kg d'azote 
à l'hectare : 1,30 p. 100 du poids sec en face de 1.29. Mais, si nous entrons 
dans le détail, si nous comparons les taux des différents organes et si 
nous poursuivons cette comparaison jusqu'à la maturité, nous constatons 
d'assez nettes différences. 


TABLEAU II 


Répartition de l'azote 


Témoin 60 kg N/ha 
N % de sec 
découvert couvert découvert couvert 

Ébpiaison 

HA DES Te Eee ne eee ere 2,33 2,61 3,00 3,40 

DANCE ere ec er Ce 0,56 0,89 0,83 1,53 

EHÉFE-DOCUUS ne ere see 0 me 0,04 1,44 0,85 1,43 

ÉPISTTee deoNe ne Vies 1,75 336 2,00 2,82 

COPA ER CE ee ee ccee 0,94 1,30 1,29 1,82 
Floraison 

HEADES ER ee nico 2,01 2,54 2,47 3,48 

RENTE EP 0 DE CRU TN ca de 0,54 1,02 0,76 1,41 

CHErENŒUe eee marre 0,61 0,99 0,80 1,05 

ÉDITER eee bee 1,42 2,30 1,70 2,04 

COLA sm réseau 0,82 1,23 1,07 1,60 
Maturité 

ADS SR ee deu rtaeyeehe 0,52 0,71 1,22 2,07 

DAIRES eee peser TRS 0,20 0,32 0,45 0,58 

ENT DENTAMe  aerreen pement 0,16 0,23 0,23 0,40 

ÉDISRE ace TT ce du ee 1,12 1,63 1,56 2,22 

TOI EE M or een eee sense 0,68 0,92 1,02 I 34 


Tous les organes sont nettement plus riches en azote à l'ombre 
qu’au soleil. Cependant, à l’épiaison, si nous comparons les pieds sans 
engrais et couverts avec les pieds azotés et au soleil, les limbes sont moins 
riches tandis que les entre-nœuds sont beaucoup plus riches ainsi que le 
jeune épi. L/azote se localise dans les organes tels que Île chaume où se 
fait le stockage des produits non utilisés, mais aussi dans le jeune épi en 
pleine croissance dont le poids frais est d'environ un gramme. À la florai- 
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son, l'abondance d'azote est encore plus grande dans les plantes ombra- 
gées, mais elle baisse un peu à maturité : le taux d'azote des pieds sans 
engrais couverts ne dépasse plus celui des pieds découverts avec engrais 
que dans le grain. 

En 1939 ,nous avons analysé les diverses formes d'azote. Nous avons 
fait des cultures sans engrais azoté, avec 60 kg/ha et avec 140 Kkg/ha ; 
nous les comparons avec la partie couverte de cette dernière parcelle. 


TABLEAU III 


Formes de l'azote 


| 
N organ. total % |N organ. soluble % N minéral % | N minéral % 
du poids sec du poids sec | du poids sec de N organ. total 
Témoin découvert. 0.51 0,15 | 0,04 | 78 
60 kg/ha —- . 0,73 0,16 | 0,07 | 9,5 
140 kg/ha —  . 0,83 | 0,26 | O, II 13,2 
140 kg/ha couvert. 1,20 | 0,31 | 0,27 225 


L'augmentation de l’azote organique total est tout à fait conforme 
à ce que nous attendions ; la progression est à peu près semblable pour 
l'azote organique soluble, composée en grande partie d'acides aminés. 
Nous remarquons ici une brusque augmentation de l'azote minéral pour 
le blé couvert et ceci nous laisse entendre que si l'énergie ne manque pas 
pour polymériser les acides aminés, elle manque sans doute un peu pour 
la transformation de l’azote minéral en azote organique, là où les besoins 
énergétiques sont nettement plus importants. 

A la maturité, la différence des taux d'azote total est beaucoup moins 
grande par suite de la stabilisation qui tend à se faire et de la tendance à 
retrouver l'équilibre normal de la variété. La différence n’est plus très 
grande pour les grains daus le blé à 140 kg/ha où les pieds couverts attei- 
gnent seulement un taux de 2,38 au lieu de 2,20 pour le blé nou couvert, 
tandis que pour le reste du pied le taux est de 0,98 p. 100 au lieu de 
0,86 p. 100. 

Il n’est donc pas douteux que l'ombre transforme l'équilibre physio- 
logique du blé à peu près exactement comme un apport d'azote : tous les 
organes sont plus riches en azote, et nous verrons cette similitude reten- 
tir sur la morphologie et modifier de la même façon les rapports de crois- 
sance des diverses parties. 

Cependant, si du point de vue physiologique les effets de l'ombre sont 
comparables à ceux d’un apport d'azote, la différence est énorme au point 
de vue du rendement. I/ombre ne peut en effet multiplier l’azote qui ne 
pénètre pas davantage dans le pied ombragé. Or le rendement dépend 
moins du taux d'azote que de son abondance puisque c’est elle qui permet 
à la plante de s’étaler et de profiter plus et mieux du soleil. 
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Le blé couvert avant la floraison produit des fleurs dont la plupart 
sont infécondes et le nombre de grains à se former est bien moindre, 
surtout pour le blé bien pourvu d'azote chez qui la disette de glucides est 
bien plus sévère par suite de ses besoins plus grands. 


TABLEAU IV 


Influence de l'ombre sur le rendement 


- 


Récolte en qx/ha Poids moyen 
d'un grain 
paille grain en mg 
MÉMOMITÉCOUVET EEE ARLON RES 59 43,5 44,7 
0 COUVEIT AVANT HOTASON ...... eee... SI 20,6 4758 
— couvert après floraison ................ 52 26 34,8 
AVÉGEN SIL OUMEnt Er ten ee Mn nr | 89 69 42,7 
HANICOUVÉLG AVANT HOTAISON.2.--- ec te cie 86 7:4 2 
— ‘ couvert après floraison ................ 80 37 355 


Si ces mêmes pieds sont découverts après la floraison, les glucides 
trop abondants pour le nombre de grains formés parviendront à des 
grains nettement plus gros que ceux de n'importe quel autre traitement. 
Le résultat sera diamétralement opposé si nous couvrons le blé seulement 
après la floraison : les grains se seront formés en nombre normal, mais ils 
manqueront de glucides pour se remplir et seront tout petits. Le rende- 
ment dépend essentiellement du soleil, ou plus exactement de 1a manière 
dont la plante eu profite. 

Ainsi donc l'équilibre glucides/azote peut être modifié en interve- 
nant sur n'importe lequel des deux éléments. Si l’on intervient par l'ombre 
c’est-à-dire par la réduction des glucides, on obtient la même modification 
d'équilibre qu’en ajoutant des engrais azotés, mais au lieu de le faire 
monter au niveau des glucides, nous le faisons descendre au niveau des 
protides : l'équilibre physiologique est identique, mais les possibilités 
limitées. 


20 Les variations des glucides 


Dans une bâtisse en ciment armé, l’ossature est d'abord disposée 
que vient consolider le ciment. Dans la plante, l'azote prépare ainsi 
l’ossature, mais la construction ne progresse guère si les glucides man- 
quent : les glucides sont en définitive le matériel de base, mais qui reste 
inutilisé si les protides manquent pour en construire l’ossature où du 
moins les pierres d'attente. 

Les glucides sont formés dans le limbe des feuilles par la photo- 
synthèse : ils seront d'autant plus abondants que la feuille sera plus 
grande et mieux étalée, et que le soleil brillera plus longtemps. 
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Les premiers glucides formés sont les cétoses : ils sont d’abord unis 
à une où deux molécules d'acide phosphorique et le premier glucide à être 
débarrassé de l'acide phosphorique est le saccharose. Le saccharose est 
toujours accompagné, dans toutes les plantes, de ses produits d’hydrolvse, 
glucose et fructose, mais dans le blé il forme par des transformations et des 
polymérisations successives des glucides complexes, les monoglucofruc- 
tosanes (14). Peu abondants dans les limbes, ces derniers migrent tout de 
suite, pendant la nuit surtout, vers les gaines et les entre-nœuds où ils 
s'accumulent. C’est là qu’ils attendent d’être mobilisés pour les besoins 
de la croissance où l'accumulation définitive dans les grains : leur abon- 
dance dans la tige dépendra du rapport qui s'établit entre l'activité de la 
photosynthèse et la rapidité de la croissance. 

L'azote abondant stimule la croissance en se portant vers les extré- 
mités : les glucides sont rapidement mobilisés dès qu'ils sont formés ou 
bien dès qu'ils arrivent dans les graines et le chaume où ils ne peuvent 
s’accumuler. Si l'azote manque, la croissance est ralentie et les glucides 
photosynthétisés s'accumulent inutilisés. 

Nous avons observé cette accumulation chez une variété cultivée en 
plein champ, Dr MazET, dont une parcelle manquait d'engrais azoté 
tandis qu'une autre en avait reçu 75 kg à l’hectare et une autre 200 kg 
au stade laiteux. Dans les analyses faites au stade laiteux de la matura- 
tion les entre-nœuds contenaient respectivement 12.2, 9.6 et 3.3 p. 100 
d’osides par rapport au poids frais. Cette différence était plus grande en- 
core au moment de la floraison : les entre-noeuds des témoins contenaient 
13 p. 100 d'osides en face de 1.9 p. 100 et des traces seulement chez les 
plus riches en azote (15). 

Aïnsi donc les glucides dépendent étroitement de l'azote pour leurs 
migrations et leur répartition, mais surtout pour leur accumulation. 
Cette accumulation présente quelques inconvénients : à un certain degré 
elle devient toxique pour la plante qui jaunit. Il n’est pas douteux aussi 
que la photosynthèse est gênée par cette accumulation comme l’est toute 
réaction lorsque s'accumulent auprès d'elle ses produits. Cependant, les 
parties riches en matériaux de construction les utilisent plus où moins 


et se consolident comme nous le verrons tout à l'heure pour les chaumes 
et les racines. 


30 L'équilibre minéral 


Si l'on suit l'évolution du taux des différents minéraux dans les di- 
vers organes du pied de blé, on remarque de semaine en semaine une baisse 
générale de la plupart d’entre eux : leur taux aussi bien par rapport au 
poids frais qu'au poids sec est nettement inférieur au moment de la récolte 
à celui qu'il était au moment du tallage ou de la floraison, Si, au lieu du 
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taux, nous considérons le poids total des minéraux ou le poids de chacun 
d’entre’eux, nous remarquons pour l’ensemble de la plante une augmen- 
tation générale de ces poids. Il est donc évident que l'augmentation du 
poids sec est plus rapide que l'entrée des minéraux et nous découvrons ici 
une des conséquences de l'augmentation rapide des glucides puisque 
c'est d'eux surtout que dépend le poids sec. 

Nous remarquons aussi une certaine solidarité entre les minéraux 
et l'azote. Dans une plante jeune où dominent les protides, les minéraux 
dominent aussi, tandis qu'ils diminuent, comme l'azote, dans une plante 
qui vieillit, dans un fruit qui mürit. Ceci se vérifie surtout pour une plante 
annuelle où l'équilibre de fructification succède partout à l'équilibre de 
croissance, tandis que pour un arbre par exemple, l'opposition de ces 
équilibres est moins totale et par conséquent moins apparente. 

Puisque la diminution du taux de l’azote et des minéraux est corréla- 
tive de l'augmentation des glucides, il est aisé de prévoir qu’en diminuant 
l’assimilation chlorophyllienne, nous allons constater, dès que les effets 
de cette diminution auront eu le temps de se faire sentir dans la plante 
couverte, uue proportion d'azote et de minéraux comparable à celle de la 
plante mieux alimentée en azote. 

Les minéraux qui sont le plus affectés par l'ombre sont ceux qui dimi- 
nuent le plus au cours de la vie de la plante, le potassium et le phosphore 
dont la pénétration dans la plante est assez précoce. 


TABLEAU V 


Influence de l'ombre sur le taux des minéraux dans l’ensemble de la 
plante de la floraison I à la maturité IIT 


Témoin 60 kg N/ha 


Poids en mg 


Soleil Ombre Soleil | Ombre 
p.100 g sec 


I IT IT I | IT | II I int III I IT III 


EP R mrsereonre 227 | 188 | 183 288 | 231 | 209 | 262| 196| 170| 257| 249| 231 
IE Enr ee 1441 | 958 | 750 | 2275 | 1201 | 1075 | 2033 | 1301 | 1067 | 2416 | 1933) 1433 
CRC ET - 0. 150 | 100 | 128 1861136 12171. 228.128. 143 | 307 786 230 
MEN doodobsedueoc 66| 66 72 72 72 96 66 66 72| 102 66| 96 


Le phosphore et le potassium augmentent nettement avec l'ombre, 
plus encore qu'avec l’engrais azoté. Le calcium et le magnésium dont la 
pénétration est plus tardive et plus lente, sont légèrement affectés par 
l'ombre, mais l'effet se fait moins sentir sur eux, car au lieu de précéder 
la croissance, ils entrent pour ainsi dire au fur et à mesure des besoins. 

Le silicium fait exception parmi les minéraux car son taux, au lieu de 
baisser, augmente régulièrement et sa vitesse d'entrée est nettement 
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plus rapide que l'augmentation du poids sec. Il entre plus vite au début 
quand le blé manque d'azote et ne paraît pas sensible à l'ombre. 


III. — LE RAPPORT GLUCIDES/AZOTE ET LES DIFFÉRENTS 
TYPES DE VERSE 


19 La verse racinaire 


Lorsque la montaison est déjà avancée et que le bas de la tige com- 
mence à se renforcer, il arrive, surtout dans les sols tourbeux où les limons 
plus ou moins fluidifiés par l'humidité, que le vent et la pluie exerçant 
leur poussée sur la tige du blé, aucune courbure ne se produise dans le 
chaume, mais l’ancrage des racines cède et le blé s'incline ou même se 
couche de tout son long. Cet accident peut être assez tardif ; si la crois- 
sance n’est pas terminée le blé redressera ses plus hauts entre-nœuds par 
un coude au niveau d’un nœud, mais le bas de la tige ne se redressera pas. 

L'ancrage racinaire dépend de multiples conditions parmi lesquelles 
l’une des plus importantes est le patrimoine héréditaire. Beaucoup de 
recherches sont faites pour remédier à la verse du blé par la création de 
variétés qui développent un plus grand nombre de racines supplémentaires 
ou bien des racines supplémentaires plus solides. 

Pour une grande part, le développement radiculaire dépend du rap- 
port glucides/azote. Lorsque manque l'azote et que les glucides s’accu- 
mulent dans la gaine ou le chaume, ces réserves sont utilisées en partie sur 
place, mais elles sont aussi dirigées vers les racines qui prennent un déve- 
loppement proportionnellement plus grand : ne dit-on pas que si le blé man- 
que d'azote il étend ces racines pour aller le chercher beaucoup plus loin ? 

Nous avons signalé en 1952 une hypertrophie relative des racines de 
maïs par manque d'azote et nous avons retrouvé maintes fois un tel désé- 
quilibre. 

On devine à quel point peut favoriser la verse une trop grande abon- 
dance initiale d'azote dans le sol : le pied de blé s’enracinera mal et la 
verse racinaire risque de faire des ravages par temps orageux. L'effet 
sera le même si le soleil manque : les glucides trop rares n’arriveront pas 
à satisfaire tous les besoins créés par l'azote et le chaume à partir duquel 
sont approvisionnées les racines sera très pauvre en glucides. 

Dans une même parcelle fortement pourvue en azote, dont une partie 
avait été couverte, nous avons comparé le poids des racines au poids des 
tiges pour une trentaine de pieds. Les racines représentaient pour les 
pieds non couverts 10,32 p. 100 de la partie aérienne tandis que pour les 
pieds couverts elles n'en représentaient que 7.63 p. 100. Les racines ont 
donc largement profité du soleil et leur proportion dépasse de 37 p. 100 
celles dont la partie aérienne en a été privée. 
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Cet affaiblissement des racines explique pourquoi, lors du premier 
orage, c'est à leur niveau que s’est produite la verse : sans aucune flexion 
du jeune chaume, la tige s’est couchée d'autant plus facilement que le 
sol détrempé s'était légèrement fluidifié. 


20 La verse caulinaire 


Il arrive parfois, dès le début de la montaison, alors que les jeunes 
chaumes herbacés sont encore sans vigueur, qu’un orage couche ces jeunes 
tiges dont la rigidité ni l’envergure ne sont assez grandes pour ébranler 
les racines : c’est le type le plus précoce de verse, la verse en herbe, tou- 
jours caulinaire. 

Évidemment, le chaume n’est pas seul à supporter le poids du brin 
et la gaine le consolide : c’est même la gaine qui soutient tout, lorsque 
le bas de l’entre-nœud est encore sans résistance. Il n’en est pas moins 
vrai que le bas de l’entre-nœud reste longtemps pour la verse un point 
névralgique. Les faisceaux libéro-ligneux ne sont pas, pris isolément, 
bien rigides, mais leur disposition circulaire forme un cylindrerelativement 
résistant. Si une inclinaison brutale, comme il peut en survenir au cours 
d'une rafale de vent parvient à déformer ce cylindre, et à couder la tige, 
la résistance est annihilée et la verse s’installe, à condition toutefois que 
cette flexion se soit tant soit peu généralisée, car si un assez grand nombre 
de brins résiste et demeure debout, les autres seront soutenus et leur incli- 
naison ne deviendra pas du premier coup irrémédiable. 

Il arrive aussi que de petites pluies fines et persistantes chargent le 
feuillage d’un poids d’eau continu. Les tiges alourdies s’inclinent, s’ap- 
puient les unes sur les autres, augmentant encore par ces contacts leur 
surcharge en eau, tant et si bien que la courbure augmente jusqu'à la 
verse plus ou moins totale. 

Les conditions qui favorisent la verse caulinaire sont nombreuses, 
mais il semble bien qu’elles dépendent toutes du même déséquilibre, d’un 
taux trop faible du rapport glucides/azote, En effet, la tige sera solide 
si les entre-nœuds du bas ne s’allongent pas trop et se renforcent assez 
vite, si la partie supérieure de la tige n’est pas trop développée, les limbes 
surtout qui, chargés d’eau deviennent vite un danger. Or, le manque de 
soleil, en déplaçant vers l'azote l'équilibre glucides/azote, contribue 
comme nous allons le voir, à faire allonger les entre-nœuds du bas et à 
prolonger leur jeunesse, mais surtout à les priver de glucides qui leur per- 
mettraient de se renforcer, tandis que les gaines protectrices voient leur 
importance diminuer au profit des limbes dangereux. 

Les pieds de blé riches en azote se développent un peu plus lentement 
que les autres, mais ce développement dure plus longtemps, tant et si bien 
qu’au début les pieds dépourvus d'azote peuvent paraître plus promet- 
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teurs, mais leur développement s'arrête assez vite ; les pieds riches en 
azote se développent encore et les dépassent plus ou moins largement. 
Cette prolongation de la jeunesse apparaît très nettement dans la pro- 
portion du poids sec par rapport au poids frais. Cette proportion est nette- 
ment plus forte dans la plante sans azote que dans la plante bien pourvue 
d'azote où ombragée. Et l’on devine combien tout ceci importe à la soli- 
dité de la tige. 


TABLEAU VI 


Poids sec des entre-nœuds/poids frais 


Début d’épiaison | Fin de floraison | 15 j. aprés floraison 
| | 
haut du bas du haut du bas du haut du bas du 
chaume chaume | chaume chaume chaume chaume 
2 o/ | 0/ 0/ 0/ 07 
0 /0 | /0 o | 70 o 
Découvert sans azote... 22 28 29,5 29,5 38 37 
Découvert avec azote... 18,5 20 2 24 | 22 | 31,5 
Couvert sans azote..... 15 20 2I 23 | | 


La solidité des chaumes est encore diminuée par leur allongement ; 
or, cet allongement est nettement plus grand pour les entre-nœuds du bas, 
aussi bien à l'ombre qu'avec l'azote. Mesurés sur un assez grand nombre 
de pieds, tous les entre-nœuds (sauf le plus haut, le premier) étaient de 
12 p. 100 plus longs environ que ceux qui n'avaient pas été mis à l'ombre, 
70 mm pour le plus bas (le cinquième) au lieu de 60, 110 pour le quatrième 
au lieu de 95, 170 pour le troisième au lieu de 140, 253 pour le deuxième 
au lieu de 210. Ie plus haut entre-nœud, par contre mesure 370 mm seule- 
ment en face de 400 pour les blés ensoleillés, ce qui semblerait montrer 
qu'il s'agit plutôt d’une nutrition déficiente que d’un problème d’au- 
xines. 

Plus importante encore pour la solidité de la tige que la longueur est 
la puissance du chaume que l’on peut apprécier avec assez d'exactitude 
d'après le poids au millimètre de longueur. Quand l'entre-nœud a fini 
de s’allonger, il s'épaissit et se renforce, grâce à la cellulose en particulier 
qu'il synthétise à partir des glucides dont il dispose. Le poids du bas du 
chaume atteint assez vite un maximum, se stabilise, puis décroit progres- 
sivement jusqu'à la maturité. PALEEv (S) attribue à cette décroissance, 
plus rapide au début chez les pieds couverts, la cause principale de la 
verse. Il nous semble que ce phénomène de baisse du poids sec des entre- 
nœuds et de leur contenu de cellulose n’a peut-être pas une très grande 
importance pour la verse et qu'il serait général : le chaume se dessèche 
et se sclérose sans perdre de sa solidité, tandis que migrent vers l’épi en 
formation les substances non indispensables à la tige. 
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Le poids sec des plus bas entre-nœuds développés avec le soleil dé- 
passe largement chez le témoin ceux qui se sont développés sans soleil 
et même ceux qui avaient plus d'azote. Une autre différence apparaît 
dans l’évolution de ce poids : le maximum est atteint chez les deux pieds 
sans azote dès l’épiaison pour les entre-nœuds du bas et la baisse commen- 
ce, lente, chez celui qui est ensoleillé, très rapide au début pour celui qui 
ne l’est pas. Cependant la baisse de ce dernier par rapport au maximum est 
finalement moins importante, car il avait beaucoup moins de choses à 
perdre. 


3 | 
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Pds. en mg par mm pour le 5° Entre-nœud 


A l’épiaison, les deux plus bas entre-nœuds du blé azoté sont encore 
loin de leur maximum de poids qu'ils atteindront bien après la floraison : 
pour un millimètre de longueur ce poids égalera où même dépassera celui 
des témoins, et c’est alors seulement qu’ils commenceront à baisser. Cette 
évolution est tout à fait comparable à celle des deux plus hauts entre- 
nœuds du blé témoin, dont le développement est plus tardif, et nous avons 
ici une preuve de plus de ce retard dans l’évolution, de cette prolongation 
de la jeunesse que provoque l'apport d'azote. 

Le blé couvert prend encore ici une position intermédiaire, mais les 
glucides lui manquent pour se renforcer. Si on le découvre après la florai- 
son, les entre-nœuds augmentent rapidement leur poids, jusqu'à atteindre 
presque celui des témoins, puis ils baissent comme eux. 

Ainsi donc, les entre-nœuds du bas, même les plus tardifs, atteignent 
leur développement total à la fin de la floraison et la crise est alors à peu 
près terminée pour le blé azoté qui n’a pas manqué de soleil, maïs la situa- 
tion est définitivement compromise pour tout blé qui a manqué de soleil, 
surtout si la solidification du chaume se fait dans une atmosphère trop 
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humide par suite de pluies fréquentes et de la densité élevée des 
pieds. 

TABLEAU VII 


Longueur définitive (en mm) et poids sec (en mg) du mm. 
de chaque entre-nœud (comptés à partir du haut) 


Poids 
Donnens E Début Après Stade 
Épiaison floraison floraison laiteux 
Découvert sans | 
azote: | 
entre-nœud I .... 400 0,66 0,77 0,94 0,74 
— 2e 210 F,E7 1,42 “AT E ï,12 
— 2 ace 140 2,12 2,00 2,15 1,35 
— AA 95 2,9 215 2,42 1,55 
— Dance 60 34 3,04 | 2,6 1,85 
Couvert sans | | - 
azote: | | 
entre-nœud I .... 370 0,35 0,47 | | 0,62 
Fa Z.. 255 C,55 0,05 | 0, 
— 3% 170 0,95 1,05 | T,12 
OT. 110 1,7 1,35 | 1,45 
== GER 70 2,5 1,8 | 1,75 
Découvert avec | | 
azole: 
entre-nœud I .... 420 0,54 0,65 1,02 0,73 
ee 3 © 250 0,90 1,13 1,8 | LE 
— a se 185 F4 | 1,35 | 1,97 | 1,3 
—— ANA 130 AS | 1,6 | 2,35 | 1,6 
— ae 60 2,05 2,05 | 2,6 | 1,97 


Il est intéressant de noter l'importance du soleil sur le développement 
_et le renforcement du chaume : son déficit à la floraison est d'autant plus 
apparent que la densité des pieds est plus grande. Si le nombre des pieds 
au mètre carré est de 300, le poids du millimètre des entre-nœuds inférieurs 
est nettement plus grand pour les pieds sans azote que pour les pieds avec 
azote, surtout s'ils sont ombragés. Avec 200 pieds au mètre carré la 
différence s’atténue entre les témoins et les pieds azotés. Avec 100 pieds 
au mètre carré la différence disparaît car les pieds azotés ont eu assez de 
soleil et sont arrivés à leur épaisseur normale, épaisseur que les pieds sans 
engrais atteignaient avec une densité plus grande, mais qu'ils n’ont pas 
dépassée avec une densité plus faible, et ceci nous montre à quel point le 
blé manquant d'azote est incapable de profiter d’un supplément de 
soleil. 

Un dernier élément à signaler est le développement foliaire sous 
l'effet de l'azote où de l’ombrage. I/'importance des limbes augmente par 
rapport aux gaines ; l'importance des feuilles elles-mêmes augmente par 


rapport au chaume et l'importance de la partie aérienne par rapport aux 
racines. 
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TABLEAU VIII 


Influence du soleil sur le poids du chaume (maîtres brins) 


; Avec 140 kg/ha d’azote 
Sans engrais 49 Ke 


soleil 


soleil ombre 


Poids sec du 5eme entre-nœud en mg par mm. 


DERSHÉROON. ER cccce 2,58 1,94 1.58 
2 OO nee 2,58 2.38 I,8I 
TOO re eee 2,74 2,73 2,01 

Poids sec total du brin (en mg) 
DNS SO Rene rer 2499 2363 1827 
2OO Pre as es des 2588 2753 2127 
VOD nee rames eee 2736 3397 2450 


Le rapport moyen limbe/gaine pour les différentes feuilles est nette- 
ment inférieur dans les pieds pauvres en azote. Chez les pieds couverts 
où le déséquilibre glucides/azote est au moins aussi grand que chez les 
pieds bien pourvus d'azote, le rapport limbe/gaine est légèrement supérieur. 


TABLEAU IX 


Rapport limbes/gaines en poids sec après la floraison 


Sans Azote Avec Azote 

découvert couvert découvert 
Feutler "277 0,59 0,98 0,83 
Feuille 2-..... 0,84 1,05 1,07 
Heunle serre 0,86 0,97 0,94. 
Feuille 4 ..... 0,74 0,80 0,76 
Feuille 5 ..... 0,83 0,86 0,77 
Ensemble . .... 0,75 0,92 0,91 


Le poids de la feuille (ensemble limbe + gaine), par rapport au chaume 
augmente dans les mêmes proportions ; alors que pour les pieds sans azote 
le rapport du poids de l’ensemble des feuilles au poids du chaume est de 
0,68, il est de 0,73 pour les pieds avec azote et de 0,88 pour les pieds sans 
azote et couverts. 

Il est bien évident que l’alourdissement des feuilles, tandis que s'ame- 
nuise le chaume, n’améliore pas la résistance à la verse caulinaire. 


30 La verse nodale 


C’est au niveau des nœuds que se produit un redressement de la tige 
chez le blé versé avant la fin de son développement ; le géotropisme néga- 
tif ne pouvant agir sur la base, redresse les entre-nœuds qui sont encore en 


train de croître. 
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Il arrive parfois que, sur des pieds de blé normalement dressés jusque- 
là, ce géotropisme cesse d'agir et les nœuds, au lieu de consolider la tige 
dans une position verticale, laissent les entre-nœuds former un angle 
plus où moins net avec les entre-nœuds précédents. Certains savants 
russes, tels que TuRKOVA (ro), attribuent cette malformation à un em- 
poisonnement : ils parviennent à la provoquer en plaçant le blé dans une 
atmosphère d'hydrogène sulfuré. I,es oxydo-réductions ne se feraient plus et 
la plante plus ou moins asphyxiée ne disposerait plus de l'énergie nécessaire. 

Ce type de verse peut avoir d’autres causes qu’un début d’asphyxie. 
Elle s’est produite en effet dans notre expérience, chez le blé couvert, 
et uniquement sur lui (photo 3 et 4). La saison avait été relativement sèche 
et nulle verse n'avait été constatée dans toute la région. Quelques orages 
se produisirent au cours d’une petite période pluvieuse, alors que le blé 
achevait de mürir. Le blé qui avait été couvert après la floraison, jusqu’au 
début de cette période pluvieuse, inclina son plus haut entre-nœud, plus 
rarement les deux plus hauts : cette courbure s’accentua pour devenir 
un angle droit à la suite de deux orages de 25.7 et de 10.5 mm d’eau. 

Il ne saurait être question d’un poison respiratoire affectant un carré 
de champ bien précis et qui était totalement découvert comme les voisins 
depuis plus d’une semaine et nous sommes tentés d'en chercher la cause 
dans l'équilibre glucides/azote résultant de l’ombrage. 

En effet, la diminution de l'énergie solaire arrivant sur la plante se 
traduit en tout premier lieu par une diminution de l'énergie fixée et par 
conséquent de l'énergie disponible : la photosynthèse fabrique beaucoup 
moins d’adénosine triphosphorique. 


Photosynthèse 


? Re 
acide 
quiniquex re \ 


4 6 
Se TS Glucides 


Le cycle des cétoses 


Or, cette énergie est indispensable au fonctionnement du cycle des 
cétoses qui produit par son cétose hexacarboné, le fructose et les glucides 
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PHOTO. 3 — Verse nodale provoquée sur parcelle fertilisée et couverte après la floraison. 
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PHCTO. 4 — Verse nodale affectant le dernier nœud, à la suite d’un ombrage de la parcelle après la floraison 
(détail de la photo 3) 
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courants de la plante, par son cétose heptacarboné, le sédoheptulose, 
l'acide quinique et les corps aromatiques, tandis que par ses corps tricar- 
bonés il approvisionne le cycle citrique. Tous ces approvisionnements di- 
minuent : le saccharose devient beaucoup moins abondant, l'acide quinique 
baisse de plus de moitié et le cycle citrique est moins bien approvisionné 
alors qu'il aurait de plus grands besoins (17). 


TABLEAU X 
Acides organiques en milliéquivalents p. 100 g de poids frais 


Malique Aconit. Citrique Succin. Fuma. Quinique 


Rapport C/N normal........... 8,5 4,2 1,7 0,3 0,2 0,2 
Rapport C/N trop grand ....... O,1 6 1,8 0,3 o,1 0,5 


Le cycle citrique permet à la plante de se procurer de l'énergie, mais il 
sert aussi à fournir la matière première qui, grâce à l’arrivée de l'azote 
venant des racines, permettra la formation des acides aminés. 

Les acides cétoniques du cycle citrique sont au carrefour de ces deux 
possibilités, réalisation de l'énergie ou protéosynthèse, car c’est sur la 
fonction cétonique que se fixe l’ammoniaque, pour donner naissance à un 
acide aminé, à moins que la décarboxylation ne se produise à son niveau. 


NH, 
| 
D COOH.-R. CH. COOH. ou. R—CHO + CO. 


Il n’est pas surprenant que devant une raréfaction de ces acides essen- 
tiels, l'azote relativement trop abondant provoque un freinage des pro- 
cessus de respiration. 


IV. — CONCLUSION 


Au terme de cette étude, nous en venons à cette conclusion que la 
verse résulte d’un déséquilibre du rapport glucides/azote et que ce rapport 
est trop faible par suite d’un manque de soleil. 

Si le blé a beaucoup d'azote à sa disposition, il a besoin de soleil pour 
équilibrer cette abondance : l'ombre lui sera néfaste, car elle réduira tous 
les éléments de soutien, chaume et gaines, tout en faisant développer les 
limbes et allonger la tige. Les conditions de la verse seront ainsi très vite 
réalisées, à moins que la pénurie trop grande n'arrête tout développement. 

En revanche, tout ce qui diminue l’ombre dans un champ tend à 
empêcher la verse. Il suffit de considérer les verses les plus sévères pour 
s’apercevoir qu’elles commencent toujours dansles endroits les plus deuses 
et qu’elles ne touchent pratiquement jamais les bords du champ, ces bor- 
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dures qui ont ordinairement plus d’azote à leur disposition, mais aussi 
plus de lumière (photo 1). 

Le problème pratique est d'obtenir le maximum de rendement avec 
le minimum de risque de verse, de proportionner l'azote fourni au soleil 
dont le blé disposera et la solution serait assez facile à trouver si nous 
pouvions prévoir l’ensoleillement des mois à venir. JA 

Du point de vue génétique, il est évident que certaines re 
pourront, suivant les climats, être résistantes où non à la verse et qu'en 
définitive, une variété idéale ne pourra guère l'être que dans un type de 
climat. Dans les contrées où le soleil a tendance à manquer s'imposeront 
les variétés à port dressé dont les feuilles supérieures n'ombragent pas trop 
les feuilles inférieures et les parties basses de la tige ; d'autre part, les 
brins seront toujours clairsemés et l'on devra rechercher les plus gros épis 
possible, tandis que ces qualités auront moins d'importance dans les pays 
de soleil où les semis pourront être plus denses. 

Certes, les recherches génétiques entreprises pour trouver des 
chaumes plus solides, plus courts et mieux enracinés sont intéressantes 
et doivent être poursuivies, mais le climat différent change nécessairement 
les données du problème. Il est à prévoir que les variétés très bien adap- 
tées à un climat se défendront mal de la verse si elles sont transportées 
dans un climat moins ensoleillé, tandis que dans un climat plus enso- 
leillé elles seront relativement moins productives que celles qui sont adap- 
tées à mieux profiter du soleil. 

S'est-on assez préoccupé jusqu'ici de cette adaptation au soleil? La 
productivité dépend sans aucun doute possible de l'énergie reçue, et un 
blé qui reçoit davantage d'énergie devrait produire davantage, à condition 
bien entendu, d'utiliser aussi bien cette énergie. Pourquoi les généticiens 
ne chercheraient-ils pas les variétés de blé utilisant mieux le soleil ? 
Elles seraient capables, en absorbant beaucoup plus d'azote de maintenir 
à un niveau plus élevé le rapport glucides /azote de santé et d'atteindre 
ainsi la productivité maximale que permet l’ensoleillement. 

Beaucoup de progrès sont à réaliser dans cette direction. De remar- 
quables résultats ont été obtenus et des variétés de blé fort bien adaptées 
dans la partie septentrionale de la zone tempérée, mais de nombreux pro- 
grès restent à faire dans les parties méridionales. Dans ces pays plus en- 
soleillés, les blés n’utilisent pas assez vite l'azote et la lumière est si abon- 
dante que l'équilibre est presque toujours trop voisin de la faim d’azote. 

Le danger subsiste toujours d’un printemps peu ensoleillé qui provo- 
quera la verse d’un blé adapté à plus de soleil et l’on devra, pour rester à 
l'abri des catastrophes, ne pas fournir de doses massives d'azote, pendant 
la période d’allongement des entre-nœuds du bas. L'idéal serait, de pou- 
voir, lorsque l’insolation commence à faire défaut, provoquer une faim 
d'azote, et c’est pourquoi sont intéressantes les variétés dont le métabo- 
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_lisme est très actif. T'ant que nous sommes incapables de prévoir l’insola- 
tion de nos cultures, il faudrait essayer de s'adapter à celle dont elles dis- 
posent, car bien entendu, l'idéal pour un agronome n’est pas d'éviter la 
verse, mais d'obtenir un plus grand rendement. 

En vue d’un bon équilibre glucides/azote, il convient de fournir assez 
d'engrais pour que n’apparaisse pas une faim d'azote, Cependant le danger 
de verse guette beaucoup de cultures qui n’ont trop d'azote que parce 
qu'elles manquent de soleil. La meilleure défense contre cet accident reste 
encore le semis suffisamment écarté pour que la lumière puisse pénétrer 
jusqu’au bas des tiges. L/’aération superficielle du sol évitera le ramollisse- 
ment par l’eau qui facilite la verse racinaire, mais surtout l’activité photo- 
synthétique plus généralisée fournira plus de glucides au chaume qui se 
consolide et diminuera, dans toute la mesure du possible, la faim de soleil. 
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LES ACIDES ORGANIQUES DE LA FIGUE 
(Fruits de Ficus Carica) 


PAR 


Mile V. VASUDEVAN et Y. COIC 
Station Centrale de Physiologie végétale, Versailles. 


Nous avons déterminé les acides organiques de la figue pelée sur deux 
échantillons : l’un était composé de figues jugées mûres car elles étaient molles 
et très sucrées au goût ; l’autre était constitué de figues qui, tout en étant près 
de la maturité étaient encore fermes, moins sucrées et donc de goût plus acide. 

La peau étant enlevée, la pulpe en morceaux était plongée dans l'alcool 
bouillant de manière que le titre final de l'alcool soit environ 800 (en tenant 
compte de l’eau contenue dans la pulpe). Nous avons utilisé les techniques de 
fixation, d'extraction, de purification et d’analyse décrites par I. Roux et 
Mme C. LESAINT (1). Les techniques de fixation et d’extraction permettent 
d'obtenir quantitativement les acides organiques stables (nous ne nous occu- 
pons donc pas des acides cétoniques et des acides volatils), libres ou salifiés 
(l'acide oxalique de l’oxalate de chaux est extrait quantitativement). L'excel- 
lente technique de séparation sur gel de silice avec élution par des mélanges 
successifs de butanol tertiaire et de chloroforme ayant des proportions crois- 
santes en butanol tertiaire (3) a été complétée par la technique de séparation 
sur résine Dowex 1 x 8 qui la compète bien en permettant en particulier de 
déterminer quantitativement les acides cycliques (quinique + shikimique). 


Acides totaux ee e 
jé Sèc en milliéquivalents CIUES OF SAMIQUES 
ne nn ê en D 
o « : + de matière 
fraîche 9 de matière %, de matière LATE 
fraîche sèche 
Pas encore mûres . 65 16,3 25,1 123 
NOTES enr e.n 66,5 13,8 20,4 10,2 
Résultats 


On classe souvent les fruits de diverses espèces suivant l’acide principal 
qu'ils renferment : fruits à acide malique (pomme), fruits à acide tartrique 
(raisin), fruits à acide citrique (agrumes). Il est clair que la figue est un fruit à 


acide citrique. 
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Acides organiques en milliéquivalents dans 100 g. de pulpe fraîche. 
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Evidemment, l'acide citrique est accompagné d’autres acides et en parti- 
culier certains acides du cycle de Krebs : acides malique, fumarique, succi- 
nique. 

Mais il faut souligner que : 

1° L/acide malonique, inhibiteur de la succinodéshygénase mais qui est 
cependant trouvé en quantité relativement grande dans beaucoup d’espèces et 
peut-être en plus grande quantité dans certains organes (2) est présent dans la 
figue. 

29 L'acide oxalique est trouvé en quantité assez grande. 

3° Les acides quinique et shikimique sont en quantité relativement forte. 

Si l’on compare les figues mûres à celles non encore mûres, nous constatons 
d'abord que la maturation est corrélative d’une baisse des acides organiques 
(libres et salifiés). Mais cette baisse n’est pas aussi forte qu'on pourrait le 
supposer d’après la dégustation, l'augmentation des sucres cachant alors l’aci- 
dité dans les figues mûres. 

Toutefois, l'acide citrique a baissé de moitié. La baisse de l'acide quinique 
+ shikimique a été encore relativement plus forte, ce qui nous paraît intéres- 
sant en raison du rôle important que l’on attribue à l'acide shikimique et corps 
voisins dans Îa formation de composés aromatiques chez les végétaux supé- 
rieurs (4). La baisse des acides quinique + shikimique est encore plus accen- 
tuée qu'elle ne paraît sur le graphique puisque dans les figues mûres de l’acide 
glycérique se mêle à ces acides alors que l’acide glycérique est indécelable dans 
les figues non encore mûres. 

L'acide malonique a un peu baissé. L'acide malique n’a pas varié sensible- 
ment. Par contre tous les autres acides organiques ont une concentration accrue. 
L'augmentation est particulièrement forte pour les acides inconnus. Il est à 
souligner que non seulement les acides indéterminés ont augmenté, maïs 
surtout que d’autres acides sont apparus pendant la maturation : acides incon- 
nus passant en tête sur colonne de silice ; acides inconnus passant juste avant 
et après l'acide succinique sur cette même colonne. La chromatographie sur 
papier en double dimension ne nous a pas permis de les identifier. L'augmenta- 
tion a aussi été nette pour l'acide succinique, fumarique et oxalique. La dimi- 
nution de l'acide citrique et l'augmentation des acides succinique, fumarique 
et oxalique nous semble en corrélation avec un métabolisme respiratoire actif 
lors de la maturation. 
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MISE AU POINT 


ABSORPTION ET UTILISATION DE L'ÉNERGIE LUMINEUSE 
PAR LES VÉGÉTAUX CULTIVÉS DANS LES CONDITIONS 
NATURELLES. 


PAR 


C. COSTES 
Station centrale de Physiologie végétale, Versailles. 


INTRODUCTION 


Au cours de leur vie, les végétaux chlorophylliens trouvent dans le sol 
et dans l'atmosphère les éléments nécessaires à leur croissance mais, pour trans- 
former et assembler ces matériaux, ils ont besoin d’énergie que seul le Soleil 
leur apporte. 

Il est frappant de constater que si l’on commence à savoir bien décrire 
les caractéristiques physico-chimiques et biologiques d’un sol, en revanche 
peu de recherches ont été entreprises pour décrire la distribution spectrale de 
l'énergie dans la lumière dont peut disposer une culture, aux différents niveaux 
de son feuillage. Dans les publications concernant cette question, l'apport 
énergétique n’est souvent envisagé que globalement pour toute l'étendue du 
spectre. Or la qualité de l'énergie est aussi importante que la quantité apportée. 
De même que, dans une carence en azote, un fort apport de soufre ne remplace 
pas l’azote manquant à la plante, de même une lumière ayant une composante 
rouge dominante n'aura pas la même action physiologique sur une feuille qu'une 
lumière transportant la même énergie, mais avec une composante bleue domi- 
nante, 

Il est donc du plus haut intérêt de confronter les valeurs de l'énergie 
imputables à d’étroites bandes de longueurs d'onde dans le spectre du rayon- 
nement parvenant au sol avec les possibilités théoriques d'absorption des 
feuilles et les exigences réelles des plantes cultivées. C’est dans cet esprit que 
nous abordons cette mise au point, nous attachant d’abord à décrire les carac- 
téristiques du champ lumineux naturel, puis l’appareil photorécepteur des 
végétaux supérieurs, enfin le partage de l'énergie absorbée entre les grandes 
fonctions de la vie végétale. 

Précisons que nous n’envisageons ici que les phénomènes physiologiques 
exigeant un apport énergétique supérieur à 5 000 ergs/cm?/sec, (5. 1074 watt/ 
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cm?) essentiellement la photosynthèse, la transpiration et le rayonnement 
thermique. Nous laissons volontairement de côté les phénomènes déclenchés 
par de faibles éclairements, inférieurs à 50 lux, comme le photopériodisme 
ou les levées de dormance. 

De plus, quand nous parlerons de lumière et d'énergie lumineuse, nous 
ne nous limiterons pas à la partie visible du spectre mais au rayonnement com- 
plet de l’ultraviolet à l'infrarouge. 


A. — ÉNERGIE DISPONIBLE DANS LE CHAMP LUMINEUX 
A LA SURFACE TERRESTRE 


Le champ lumineux dans lequel croissent les végétaux supérieurs est dû 
_au rayonnement solaire modifié par sa traversée de l'atmosphère et par ses 

réflexions sur le sol et les objets que porte ce sol. Ce rayonnement transporte 
de l'énergie dont l'intensité et la répartition spectrale caractérisent le champ 
lumineux. Un plan situé dans ce champ lumineux est traversé par un flux 
énergétique qui se manifeste à notre œil par un éclairement. 

Si l’on mesure l'intensité du rayonnement par l'énergie qui traverse ce 
plan dans un temps donné, on l’exprimera en 

calories par cm? par seconde (cal/cm?/sec) 

calories par cm? par minute (cal/em?/min) 

langley par sec (ou par minute) (1 langley — 1 cal/cm?) 
erg par cm? par sec. (ou par minute) 

watt par cm? ou par m°. 

Les unités sont celles de l'énergétique. 

Si l’on mesure l'intensité du rayonnement par le flux lumineux qui tra- 
verse le plan et l’éclairement qu'il produit à ce niveau, on exprimera cet éclai- 
rement en lumen par m° (Im/m°) ou en lux (1x). Un multiple du lux est 
le phot qui vaut ro! lux. (*). Les auteurs anglo-saxons expriment les éclaire- 
ments en foot candle qui représente 1 lumen par pied carré (1 1m/ft?) 

1 lux = 9,292 10 ? foot-candle. 
T foot candle'="*10,76 lux. 

Les unités photométriques et les unités énergétiques sont convertibles. 
Mais le facteur de conversion varie avec la longueur d'onde. Deux flux lumi- 
neux formés de rayonnements de même énergie mais de bandes de longueur 
d'onde différentes déterminent sur une surface deux éclairements différents. 
De même, à énergie égale, l'équivalent lumineux de la calorie sur une surface 
exposée à un flux de lumière blanche dépend de la distribution spectrale de 
l'énergie dans ce rayonnement (voir fig. 3). 

Les unités photométriques définies par rapport à la sensibilité de l'œil 
sont donc insuffisantes pour mesurer l'intensité d’un rayonnement. Il est 
toujours préférable d'exprimer cette intensité en unités énergétiques (25-86), 


(*) Ces unités photométriques sont ainsi définies : 

— Le Candela (cd.) où Bougie nouvelle (B.) : par définition, l'intensité lumineuse d’une source 
formée par un radiateur intégral comportant un tube d'oxyde de thorium, jouant le rôle de corps noir, 
plongé dans un creuset contenant du platine en fusion, est de 60 candela par cm?. Cette unité définie 
en 1948 par la Commission Internationale de l'Eclairage est la seule valable. 

— Le Lumen (lm.) : flux lumineux passant en 1 sec par l’aire définie par une sphère de r mètre 
A lorsque la source punctiforme placée au centre de la sphère émet une intensité lumineuse de 

ndela. 


— Le Lux (Îx.) : éclairement produit par r flux de 1 lumen uniformément réparti sur une surface de 
tm? à r mètre de distance. 
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Le rayonnement global diurne parvenant au sol se compose du rayonne- 
ment solaire direct et du rayonnement du ciel. 


L — Le rayonnement solaire. 


1° Le rayonnement avant la traversée de l'atmosphère. 
a) Constante solaire. 


Le rayonnement solaire véhicule jusqu'aux confins de l’atmosphère ter- 
restre une énergie dont la densité superficielle de flux rapportée à la distance 
moyenne de la Terre au Soleil définit la constante solaire, Q, — 1,98 à 2 cal/ 
cm?/min (2-1-61-%), soit 0,138 à 0,139 watt/em?. C'est la valeur moyenne 
du flux énergétique solaire parvenant aux limites de notre atmosphère sur une 
surface perpendiculaire au rayonnement. La valeur instantanée Q varie avec 
la distance de la Terre au Soleil et avec l’inclinaison des rayons solaires. 

Si l’on appelle d4Q une petite quantité d'énergie reçue par une surface de 
1 cm? pendant l'instant dé, il est possible de l’exprimer ainsi : 


D 
a = QT cos Cdt 


en fonction de Dm, distance moyenne de la Terre au Soleil, 
de D, distance réelle à l'instant £ de la Terre au Soleil 
et de ©, distance zénithale du Soleïl au lieu considéré, telle que 
cos € — sin o. sin à + cos . cos à. cos À 
(? —latitude du lieu 
: à — déclinaison du soleil 
Dre angle horaire par rapport au midi vrai du lieu. 
En supposant que D et à demeurent constants dans un faible intervalle 
de temps (t,, t,) on peut calculer la valeur réelle de la densité superficielle du 
flux solaire dans cet intervalle (7%) : 


SPC ECUR , 
O0 Æ O0, D? | (sin @ sin à + cos y cos à cos f)dl 
DEA 


L'énergie reçue du Soleil par une surface horizontale varie donc avec la 
latitude du lieu, l'heure en ce lieu au cours d’une journée et la distance réelle 


ie Dm\? 
au Soleil. Cette dernière variation est la moins importante, le rapport (+) 


ne variant que de 1,034 en janvier à 0,967 à la fin du mois de juin. Les varia- 
tions dues à la latitude présentent la plus grande ampleur. 


b) Composition spectrale du rayonnement solaire 
aux confins de l'atsmophère. 


Si l’on assimile le soleil à un corps noir à une température de 6 0000 K., 
on calcule que : 

de 150 mu à 3800 my se trouve 99 p. 100 de l'énergie totale ; 

de 200 mu à 2100 my se trouve 95 p. 100 de l'énergie totale ; 

de 300 my à 1800 my se trouve 90 p. 100 de l'énergie totale, 

La courbe (I) de la figure 1 montre la répartition de Ia densité superfi- 
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cielle du flux énergétique solaire au sommet de l’atmosphère pour des bandes 
du spectre d’une largeur de 10 »u. Le maximum se situe autour de 480 mu, 
dans le bleu. Cette distribution spectrale de l'énergie solaire subit des modi- 
fications lors des phénomènes qui se produisent sur le Soleil (éruptions, protu- 
bérances, apparition de taches, etc...) mais dans le visible et le proche infra- 
rouge ces modifications sont négligeables, 


29 Le rayonnement solaire direct. 


On appelle ainsi la part du rayonnement soia : parvient au sol après 
avoir traversé l'atmosphère. En effet, il <° L:oauit dans l'atmosphère une 
extinction du rayonnement et un changement dans ses composantes spectrales. 
Afin de lever l'incertitude ‘ur la longueur du trajet d’un rayonnement dans 
l'atmosphère du fait de l’imprécision des limites de cette atmosphère, on me- 
sure la masse d’air traversée, M. 

La masse atmosphérique unité est la masse d’un volume d’air de 1 cm? 
de section et d’une hauteur égale à l'épaisseur de l’atmosphère supposée homo- 
gène, la pression étant de 760 mm de mercure. 

Le nombre de masses atmosphériques traversé par le rayonnement solaire 
varie avec la hauteur du Soleil au-dessus de l'horizon, donc avec l'heure de 
la journée. Si la distance zénithale € du Soleil est inférieure à 600, une bonne 
estimation de M est 


TL 
cos & 


Il existe des tables donnant M en fonction de € (75). 
Les processus modifiant le rayonnement solaire incident sont les sui- 
vants : 


a) Diffusion moléculaire. 


Le phénomène, lié aux molécules de l’air et aux particules de grandeur 
inférieure à la longueur d'onde à de la lumière, atténue sélectivement le flux 


; ‘ : ; L : 
lumineux. En effet, le coefficient d'extinction varie comme ;3 et dans l'air 


l’infrarouge passe beaucoup mieux que le violet ou le bleu. Le tableau I donné 
par FABry (#) est significatif (Air pur et sec à o° et 760 mm de mercure) : 


TABLEAU I 
Longueur qui diminue 
Densité optique de 10 p. 100 le 

À en my pour 1 km d'air flux transmis. 

200 ns aise nes nes eee Use ecole 0,422 Ic8 m 

ZOO Cr eee dpt 0,0665 690 m 

1 00 et PR dns 0,0198 2300 M 

DORE eee eneeress 0,00376 12 km 

SOON ML rie ii 0,00117 39 km 
PODO RE: Pere 4,78.107% 96 km 
TOO Tata ne vo Ame MS eee 4 D 10m 105km 


C'est ce qui explique que plus la hauteur du Soleil au-dessus de l'horizon 
est grande, plus le ciel est bleu, alors qu'au Soleil couchant (M = 10 à 30) le 
ciel est rouge. 
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b) Absorption sélective par les gaz atmosphériques. de 

__ J/oxygène présente deux fortes bandes d'absorption dans le visible 
aux longueurs d'onde de 759,4 mu et 686,7 my. Dans l'ultra violet, l’absorp- 
tion par ce gaz est très intense en-dessous de 230 mu. L'oxygène atmosphé- 
rique n’absorbe qu’une énergie très faible. 

_— J,/ozone, bien qu’en très faible quantité dans l'atmosphère, est le prin- 
cipal responsable de l'absence de toute radiation d’une longueur d'onde infé- 
rieure à 290 mu dans le rayonnement arrivant au sol. Ce gaz présente dans le 
visible 2 bandes d'absorption à 450 mu et 650 mu mais l'absorption la plus 
intense a lieu dans l’ultraviolet entre 340 mu. et 200 my. avec maximum à 250 my. 

Il a également une bande d’absorption dans l’infrarouge à 9,6 y, région 
du spectre infrarouge où la vapeur d’eau n’absorbe pas. 

— La vapeur d’eau et le gaz carbonique absorbent essentiellement dans 
l’infrarouge. Le rayonnement solaire est coupé dans la bande de 14 x par l’ab- 
sorption conjuguée du CO, et de l’eau. 

La vapeur d’eau a une absorption faible dans le visible pour les bandes 
suivantes : 440 Mu, 505 Mu, 545 Mu, 507 mu, 5096 mu, 640 mu, Dans l'infra- 
rouge, les bandes d’absorption se situent à : 1,15 u, 1,38 u, 1,87 u et de 4,8 à 
7,7 u. Elles sont très intenses. 

Il y a transparence entre 3,2 u et 4,7 u et entre 8 u et II . Au-delà de 
13 u l'absorption est totale dans l'atmosphère. 

L'énergie totale absorbée par l'humidité d'une couche atmosphérique 
se calcule à l’aide d’une formule empirique (°°) : 


AQ=, 0,172 (M) 8 
AQ — énergie solaire absorbée par l’eau atmosphérique, en cal/em?/min. 


M — nombre de masses atmosphériques. 
u — quantité d'eau précipitable par cm d’atmosphère. 


32 Î 
Unm = 0,707 + IOS l ee — 
y 0 I + 


dz 


0 : température en degrés centésimaux. 
2 CCI. 
{ : en millibars. 

Le gaz carbonique présente une très forte bande d'absorption infrarouge 
à 4,27 u et une autre à 2,67 u. 

Le résultat de l'absorption combinée de ces gaz est de couper par endroit 
le spectre du rayonnement solaire direct dans l’infrarouge. Dans la réparti- 
tion de l'énergie en fonction de la longueur d'onde, le spectre peut être com- 
plètement amputé de certaines bandes (fig. 1, courbes III et IV). 


c) Diffusion et absorption par les nuages. 


Les particules constitutives des nuages sont beaucoup plus grandes que 
la longueur d'onde. La diffusion n’est pas sélective, le coefficient d'extinction 
ne variant pas avec la longueur d’onde ; les nuages éclairés diffusent une lu- 
mière blanche. 

En revanche, l'absorption d'énergie par les nuages est sélective, dans l’in- 
frarouge ; elle est due à l'absorption de l’eau. 
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Les nuages ont également un pouvoir de réflexion diffuse ou albedo et 
peuvent réfléchir une large part du rayonnement direct. ANGSTRôM (#) a donné la 
1elation suivante entre l’albedo 4 et la nébulosité c (p. 100 de nuages dans le ciel) 


0,700 10,170 (Tu 1ic)s 


At= 


d) Diffusion par les particules de dimensions égales ou supérieures 
à celles des longueurs d'onde de la lumière. 


Ce phénomène se produit au voisinage des villes, des centres industriels, 
qui déversent leurs fumées dans l'atmosphère et dont l’activité soulève un 
nuage de fines poussières. Le coefficient d'extinction varie alors avec la lon- 
n° 
la taille des particules diffusantes augmente (%). S'il s’agit de fumée, les par- 
ticules de charbon sont en plus absorbantes. 

Ces phénomènes varient donc beaucoup avec la nature des poussières 
et des fumées. Dans un ciel sans nuage, si la taille des poussières augmente, la 
diffusion moléculaire n’est plus seule en cause et la couleur bleue du ciel perd 
de sa pureté. Si les particules diviennent très grosses, la diffusion cesse d’être 
sélective comme dans les nuages et le ciel devient blanc quelle que soit la hau- 
teur du Soleil au-dessus de l'horizon. 


gueur d'onde comme la valeur de allant de 1 à 4 et diminuant quand 


L'action conjuguée de ces quatre phénomènes tend donc à diminuer le 
flux énergétique d’origine solaire qui atteint le sol. D’après FOWLE (%), par 
un our très clair, le Soleil étant au zénith, cette diminution peut atteindre 
6 à 8 p. 100 de la constante solaire. Mais s’il y a des nuages, la réflexion et l’ab- 
sorption ne peuvent permettre qu'à 57 p. 100 en moyenne du rayonnement 
incident de parvenir au sol (1). De plus, cette diminution s'accompagne de 
modifications importantes dans la répartition spectrale de l'énergie comme 
le montrent le tableau II et les courbes IT, IIT et IV de la figure 1. Il en résulte 
une variation de l'équivalent énergétique de l’éclairement en fonction du 
nombre de masses atmosphériques traversées par le rayonnement (fig. 3). 

La plus grande partie de l'énergie dans le rayonnement solaire direct 
se trouve véhiculée dans le visible de 400 mu à 800 mu. Le maximum de la 
courbe se situe à 500 æu et le principal effet de la traversée de l'atmosphère 
est la disparition presque totale de l’ultraviolet et une certaine atténuation 
de l’infrarouge. 


TABLEAU II 
Pourcentage de l’énergie dans les diverses parties 
du spectre 
Densité | Longueur 
superficielle] d’onde U V Visible [IR 
du flux en | d'émission 
watt/cem? | maximum 
400 M4 <À 
À < 290 mu|À < 400 MU < 800 mu À > 800 my 
Aux confins de l’atmo- l 
SE cooosnosnpnte 0,1394 48omu [environ 1,3 10 43 47 
Au niveau de la nes 
atmosphère pure, Solei 
HO MOTONNE nee 0,100 500 my () 4 54 42 
Annales de Physiologie végétale. — 1960. 4 


Erg-seconde par cm? par bande de 10 mu 
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IT. — Le rayonnement du ciel. 


L'origine du rayonnement du ciel est multiple. C’est la somme du rayon- 
nement solaire diffusé, du rayonnement propre de l’atmosphère et du rayon- 
nement terrestre réfléchi. 


1° Rayonnement solaire diffusé. 


Nous avons vu comment les molécules, les gouttelettes d’eau et les pous- 
sières de l'air diffusaient la lumière solaire. La qualité de cette lumière diffusée 
dépend de la transparence de l’air, de la nébulosité de l'atmosphère, de la hau- 


3.10° Courbe I:ciel pur,hauteur du soleil =35° 
Courbe IL: " + " 1 . = 


AA = 10m Courbe Il ‘ciel couvert. hauteur du soleil = 20° 
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Longueur d'onde À en mu 
FIG. 2. — Densité superficielle du flux énergétique diffusé par le ciel 


(d'après DOGNIAUX — 1954). 


teur du Soleil au-dessus de l'horizon. Dans le cas d’un ciel complètement cou- 
vert, le rayonnement du ciel est le seul à parvenir au sol. 


V Les courbes I, IT et III de la figure 2 montrent la répartition spectrale de 
l'énergie du rayonnement diffusé dans quelques cas. ke 


1100 
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L Ce rayonnement entre pour la plus grande part dans le rayonnement 
visible du ciel. Cette énergie diffusée trouve son origine dans le rayonnement 
solaire direct et dans le rayonnement solaire réfléchi par la surface terrestre. 


20, Erg seconde 
par lux 


15 


10 Hauteur du soleil 
10° 20° 30° 40° 50° 60° en degrés 
5,60 2,90 2 1,56 1,30 115 M 


FiG. 3. — Equivalent énergétique d’un lux pour le rayonnement solaire direct total en fonction de 
la hauteur du Soleil au-dessus de l’horizon (courbe construite d’après DOGNIAUX — 1954). 


Donc le rayonnement diffusé par le ciel dépend de la nature du sol ("). Mais 
dans tous les cas il couvre le domaine du visible, du violet au proche infra- 


rouge. 


2° Rayonnement terrestre réfléchi. 


Le sol émet un rayonnement propre après avoir absorbé une grande partie 
du rayonnement solaire : on a calculé que sous nos latitudes il reémet le quart 
de l'énergie solaire arrivant au sommet de l'atmosphère. Mais cette énergie 
se trouve entièrement déplacée vers l’infrarouge, de 3 y à 50 y avec une lon- 
gueur d'onde maximum d'émission d'environ 10 y. Cette longueur d'onde 
varie avec la température du sol entre 9 et 13 u (*? *). 

L/intensité du rayonnement terrestre varie avec l’état du sol et l’état 
de l’atmosphère voisine (humidité, nébulosité, etc.….). Emises vers le soleil, 
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ces radiations sont en partie absorbées par l'atmosphère (surtout si cette 
dernière est riche en vapeur d’eau) et en partie réfléchies vers le sol. 


3° Rayonnement propre de l'atmosphère. 


Les molécules de gaz carbonique, d'ozone, d’eau, qui absorbent l’éner- 
gie solaire et le rayonnement terrestre dans certaines bandes de longueurs 
d'onde, réémettent cette énergie. Le ciel se comporte comme un Corps noir 
à la température T de l’air au nivau du sol, dont le rayonnement R, peut être 
estimé empiriquement : 
formule d'ANGSTRÔM (!) 


( 

ju — 6It (0,806 = 0,236 . 10 0052 f) 
formule de BRUNT (1) 

R, = 014(0,60 + 0,042/f 


R, étant exprimé en watt par cm? 

T température en degré Kelvin 

f tension de vapeur d’eau en millibars. 
Ci NS 7T, 10 watiipan ct pat denre 

La répartition de l’énergie rayonnée par ce processus se fait entre 4 u et 
40 u dans l’infrarouge. La densité superficielle de ce flux énergétique varie avec 
l'humidité de l'atmosphère. 

L'intensité résultante du rayonnement du ciel est ainsi très variable. La hau- 
teur du soleil au dessus de l'horizon, la nature du sol, le taux de nébulosité, influent 
sur la natureet l’importancerelativede ce rayonnement. La figure 4 montre la part 
relative prise par le rayonnement diffusé par rapport au rayonnement global. 
Cette part est d'autant plus grande que le soleil, plus bas sur l'horizon, nous 
envoie son énergie à travers un plus grand nombre de masses atmosphériques. 

Les trois grandes composantes que nous venons d'examiner du rayon- 
nement du ciel assurent à ce dernier une répartition de l'énergie dans tout le 
spectre et particulièrement dans l'infrarouge, de 4 1 à 45 uw dans une zone de 
longueur d'onde où l'eau est très absorbante (et où la radiation solaire directe 
n'apporte pas d'énergie au niveau du sol). 

En moyenne annuelle, l'intensité du rayonnement du ciel est égale ou 
légèrement supérieure à celle de la radiation solaire directe (?). 


HI. — Le rayonnement global. Le champ lumineux. 


Somme du rayonnement solaire direct et du rayonnement du ciel, le rayon- 
nement global est l'ensemble des radiations constitutives du champ lumineux 
qui règne à la surface terrestre. 

C'est ce rayonnement qui concourt à l’éclairement et à l’'échauffement 
du sol nu : alors sa composition spectrale et son intensité correspondent aux 
caractéristiques ci-dessus énoncées. La densité superficielle du flux énergétique 
reçue au sol peut aller de 0,05 à 0,07 watt/cm? (#), D'après RABINOWITCH Lui = 
par une belle journée d'été, à midi, le rayonnement solaire apporte 10 {7 quanta 
par cm? par seconde au niveau du sol. 

Par ses composantes, le flux total est éminemment variable en densité super- 
ficielle et en composition spectrale. Il varie avec le temps : d’abord avec le jour 


Erg seconde par cm® 
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au cours de l’année, ensuite avec l’heure de la journée (fig. 4). La nuit nous prive 
du rayonnement solaire direct mais si le ciel n’est pas pur son rayonnement infra- 
rouge persiste en même temps que peut apparaître le rayonnement lunaire dont 
la densité de flux parvenant au sol est estimée à 7,10 7 watt/cm? (pleine Lune au 


Rayonnement total {H et h] 
SR NReRE Rayonnement solaire direct{H, et h,) 
Le EE Rayonnement diffusé {H4 et h;) 
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l'infrarcuge. — h : rayonnement actif dans la photosynthèse (de 400 à 700 my). Ciel parfaite- 


ment pur (courbes construites d’après DE Wir — 1958-1950). 


zénith) (#). Ce dernier rayonnement apportant une énergie minime n'affecte sans 
doute pas les phénomènes physiologiques que nous nous proposons d'étudier ici. 
Le flux du rayonnement global varie également avec le lieu : 
_ Ja latitude, qui commande l’inclinaison des rayons solaires, 
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_— l'altitude, dont dépend la diffusion et l'absorption atmosphérique, 

__ Ja configuration géographique et géologique, qui rend compte de l’al- 
bedo de la surface terrestre (plan d’eau, neige, étendues de sable, etc...) d'éven- 
tuels ombrages naturels (vallées, murailles montagneuses, etc.) et de la pré- 
sence de centres industriels (fumées, aérosols, poussières, etc). 

Cette extrême variabilité dans le temps et dans l’espace montre à quel point 
l'étude expérimentale du microclimat de la radiation ne présente qu'un intérêt lo- 
cal. C’est la raison pour laquelle peu d’études semblent être entreprises pour tenter 

de décrire notamment la distribution spectrale de l'énergie dans le rayonnement 
total et ses variations au cours du temps en un lieu donné. Sans doute la grande 
variabilité de cettedistribution rendrait-elle difficile l'interprétation des résultats. 

Mais le champ de lumière est encore bien plus profondément modifié et 
variable d’un point à un autre au sein d’une forêt ou dans l'épaisseur de la 
végétation d’une culture. Dans ce cas, l’absorption et la réflexion de la lumière 
par les feuilles, combinée à l'orientation et à la distribution spatiale de ces der- 
nières, conditionnent en chaque point une composition spectrale particulière 
de l'énergie. Malgré les difficultés de représentation et d'interprétation des 
résultats, SEVBOLD, EGLE, ATKINS, EVANS, COOMBE (5?%2%-51-77-78) ont 
tenté une description de ce champ de lumière à l'ombre des forêts. (fig. 13). 

Pour interpréter de telles courbes et éventuellement pour les prévoir, il 
est indispensable de connaître les propriétés optiques du système foliaire. 
Passant maintenant à l'étude de l'absorption de l'énergie par les végétaux, nous 
allons examiner ces propriétés optiques des feuilles. 


B. — APPAREIL PHOTORÉCEPTEUR DES VÉGÉTAUX SUPÉRIEURS 
ET ABSORPTION D'ÉNERGIE LUMINEUSE 


Les feuilles des végétaux sont des systèmes absorbants fort complexes 
formés de parois cellulaires, de cytoplasme, de nombreux organites cellulaires 
et qui renferment des pigments dont la nature, la répartition et la concentra- 
tion sont variables. Ces pigments sont les principaux responsables de l’absorp- 
tion d'énergie par les feuilles et, pour certains d’entre eux, on sait qu'ils uti- 
lisent cette énergie à des fins précises : réaction photochimique primaire de la 
_ photosynthèse et peut-être transpiration. Il est donc juste de commencer par 
eux cette rapide revue de l'appareil photorécepteur qui nous conduira à l’en- 
semble foliaire de la partie aérienne des plantes. 


L — Les pigments foliaires. 


10 Classification, 


On peut les classer en deux catégories : ceux qui sont universellement répartis 
chez toutes les espèces de végétaux verts et ceux quin ‘appartiennent qu’à certains 
groupes de plantes où n'apparaissent qu’à certaines phases du développement. 

Dans la première catégorie on compte : 

— les chlorophylles a et b : 

— les carotènes x et 8 ; 


— les xanthophylles (lutéine, zéaxanthine, cryptoxanthine, violaxan- 
thine, flavoxanthine, néoxanthine) 
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Ces pigments sont tous liposolubles. 

À la seconde catégorie appartiennent les pigments hydrosolubles dont 
la concentration et la localisation sont différentes de ceux énumérés ci-dessus : 
ce sont principalement les anthocyanes, rouges, violettes et vertes et les flavones, 
jaunes. 

Tous ces pigments absorbent de l'énergie, particulièrement dans le visible. 
C'est la raison pour laquelle ils nous apparaissent colorés. Mais de même que 
nous appelons lumière l’ultraviolet et l’infrarouge, il serait erroné de ne s’en 
tenir qu'aux « pigments visibles » dans le recensement des substances res- 
ponsables de l'absorption d'énergie. Les tocophérols (A max — 292 mu), les phyl- 
loquinones (À max — 328 mu), certains alcaloïdes absorbent dans l’ultra- 
violet. Mais comme les cytochromes et la riboflavine qui absorbent dans le 
visible, ces corps sont en faible concentration dans les tissus, comparée à celle 
des chlorophylles ou des caroténoïdes et nous pourrons les négliger dans notre 
bilan. En revanche, l’eau, présente dans les feuilles à raison de 90 p. 100, 
absorbe très fortement dans l’infrarouge et peut, à la limite, être considérée 
comme un « pigment » photorécepteur. 


29 Localisation et concentration. 


Les pigments liposolubles sont localisés dans les chloroplastes. D'après les 
chiffres de WILLSTATER et STOLL, SEYBOLD, PORTER (56-72-80) ;1 est possible de 
donner les concentrations en pigments par unité de surface foliaire (100 em?) : 


Chiérophylle ze e.cee de 2 à 5 mg pour 100 cm?, moyenne : 3,5 mg/roo cm? 
CHlorophy ep EE... de 0,6 à 1,2 — moyenne : 0,9 mg/1oo cm? 
Chlorophylle totale.......... des."246 — moyenne : 4,5 mg/roo cm? 
Garotenes 227 RS de 0,08 à 0,3 — moyenne : 0,20 mg/100 cm? 
ARÉDODRVIES EE de 0,2 à 0,9 — moyenne : 0,55 mg/100 cm? 
Caroténoïdes totaux ......... déc MUr,2 — moyenne : 0,75 mg/ro0 cm? 


On ne doit attacher à ces chiffres que la valeur d'ordres de grandeur, car 
ces concentrations varient beaucoup. Elles varient d’abord d’une espèce végé- 
tale à l’autre. On constate également une évolution de ces concentrations au 
cours de la journéeet au long des saisons (7-2142-%), Enfin l'intensité du rayon- 
nement incident exerce son action sur la synthèse de ces pigments : aux fortes 
intensités lumineuses la concentration en chlorophylle totale diminue. Ajou- 
tons que, dans l'épaisseur d’une feuille ces pigments ne sont pas uniformément 
répartis : ils sont plus concentrés dans le parenchyme palissadique que dans 
le parenchyme lacunaire inférieur. Cela provient d’une distribution non uni- 
forme des chloroplastes, plus nombreux dans les cellules du mésophylle supé- 
rieur que dans les cellules du mésophylle inférieur (8°). 

Les anthocyanes ne sont pas dans les chloroplastes maïs dans les vacuoles. 
Si le pH du liquide vacuolaire est inférieur à 7 ces pigments sont rouges viola- 
cés. Ils sont verts pour des pH supérieurs à 7. On les trouve principalement 
dans les vacuoles des cellules épidermiques, plus rarement dans les tissus pro- 
fonds. Cette disposition élective à la surface de la feuille fait que dans certains 
cas la lumière qui parvient aux chloroplastes a dû franchir un filtre coloré 
qui a retenu une partie de l'énergie véhiculée dans le vert et dans le bleu. Les 
flavones se trouvent également dans les vacuoles cellulaires. 

Pour les anthocyanes et les flavones, plus encore que pour les chloro- 
phylles, les chiffres moyens de concentrations rapportées à 100 cm? de surface 
foliaire ne sont pas significatifs, certaines espèces ne renfermant pas ces pig- 
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ments . De plus, le milieu conditionne très étroitement la teneur en ces pig- 
ments : ainsi l'oxygène, la sécheresse favorisent la production d’anthocyanes 
et on a montré que la lumière rouge favorise leur synthèse dans les feuilles 
(10-48), Il est donc extrêmement difficile de tenir compte de l'absorption impu- 
table à ces pigments hydrosolubles en traitant un cas général et nous nous 


attacherons principalement à la description des chlorophylles et des caro- 
ténoïdes. 


3° Propriétés optiques des pigments in vitro et in vivo. 


a) Les spectres d'absorption. 


Les spectres d'absorption des chlorophylles a et b (fig. 5) présentent un 
système de bandes dans le visible et le proche ultraviolet. Les caractéristiques 


FiG. 5. — Spectres d'absorption de quelques pig- 
ments foliaires : chlorophylles a et b dans 
l’éther éthylique ; caroténols dans l’alcool éthy- 
lique ; carotène dans l’hexane ; cvanidol dans 
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des spectres d'absorption de ces pigments en solution dans l’éther éthylique 
sont rapportées ci-dessous (102), 


Chlorophylle a 


Chlorophylle b 


À des maxima 
d'absorption, en mu 


œ, coefficient molaire 
d'extinction 


À des maxima 
d'absorption, en my 


æ«, coefficient molaire 
d’extinction 


120 000 


OI 000 
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452,5 
502,5 
547:5 
567:5 
592,5 
642,5 


155 000 


5I 500 


Les deux principales bandes d'absorption, dans le bleu et dans le rouge, 
correspondraient à deux transitions électroniques, de même que les deux 
bandes dans l’ultraviolet (5°). Les bandes intermédiaires, dans le jaune et 
l’orange, correspondraient aux termes de vibration du spectre électronique. 

Mais de même que les positions des maxima d'absorption et l'allure géné- 
rale de la courbe d'absorption sont variables avec la nature du solvant, de 
même le spectre de la chlorophylle in vivo est légèrement modifié par rapport 
à ceux obtenus 2n vitro. I,es maxima d'absorption sont déplacés vers les grandes 
longueurs d'onde (1-%5-68), et d’après RABINOWITCH ($%) l'absorption maximum 
des chlorophylles dans la feuille se situe aux longueurs d’onde suivantes : 


Chlorophylle a Chlorophylle b 
Rouge Bleu Rouge Bleu 
DA ACT LL A ee 675 436 648 460 
Déplacement spectral moyen par 
rapport à la solution dans l’éther , 
ARENA) Ne be me el 15 5 à To 5 5 à 10 
Énergie du quantum correspondant ; : 
à cette longueur d’onde (en erg) 2,84.1071? 4,56.10 1? 3,06.1071? 151 TORE 


Ces modifications du spectre sont dues à l’état des pigments et à leur ar- 
rangement au sein des chloroplastes. 

Les caroténoïdes n’échappent pas à ce phénomène. En solution, ils pré- 
sentent deux ou trois maxima d'absorption dans les parties bleue et violette 
du spectre visible. Les positions des ces bandes d'absorption sont très variables 
avec le solvant. 


Pigment Solvant À maxima en my 
Caärotène hexane 450 477 
Lutéine éthanol 420 446,5 476 

chloroforme 430 455 486 


Ici, le déplacement des bandes d'absorption vers le rouge a plus d’am- 
pleur que pour les chlorophylles et atteint en moyenne 25 à 30 #4, par Tap- 
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port aux longueurs d’onde des spectres en solution dans l’éther. /n vivo, les 
principales bandes d’absorptionse situeraient en moyenne à 470 #41 et 490 m4. Les 
énergies des quanta correspondant à ces longueurs d'onde sont respectivement de 
4,22 1% et 4,05 10 !? erg. Ces bandes correspondent à des niveaux de vibrations 
différents d’une seule transition électronique de la molécule des caroténoïdes. 


b) Le temps de vie des états excités. 


Dans le visible, les chlorophylles présentent deux niveaux d’excitation 
électronique, l’un, le niveau B absorbant les quanta dans le bleu, l’autre, le 
niveau R absorbant l'énergie dans le rouge. Ces deux niveaux correspondent 
à des états singlets d’excitation mais, par conversion interne, une molécule 
excitée peut retomber à un niveau énergétique plus stable correspondant à un 
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FIG. 6. —— Schéma de l’évolution de l'énergie absorbée par une molécule de chlorophylle a (d’après 
RABINOWITCH, BRODY et LIVINGSTON). j 


état triplet T. La figure 6 résume l’état de nos connaissances actuelles sur 
les possibilités d'évolution de l'énergie dans une molécule de chlorophylle a. 
X représentant le niveau énergétique fondamental de la molécule, il importe 
de remarquer que la fluorescence ne se produit qu'à partir du niveau R. Pour 
les pigments en solution, les temps moyens de vie théorique seraient : 

dans l’état R, de 3 à 1,3. r0-$ seconde pour la chlorophylle a, 
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et de 4 à 1,6. 10 8 seconde pour la chlorophylle b. 

dans l’état B, un peu inférieur à 10 $ seconde, 
et l’ordre de grandeur de la période des vibrations moléculaires se trouve au- 
tour de 10 4% seconde (15-53-67-69), 

Les temps de vie réels dans l’état excité sont nettement plus petits. Ainsi 
l'absence de fluorescence dans le bleu montre qu’une centaine de vibrations 
moléculaires seulement doivent se produire avant que l'énergie du niveau B 
se dissipe : le temps de vie d’excitation à ce niveau est estimé à moins de 5. 1012 
seconde. 

En ce qui concerne le niveau R, LATIMER, à partir du rendement de fluo- 
rescence 2 v1v0, a calculé un temps de vie réelle d’excitation d'environ 410,2 
seconde, alors que BRODY trouve 1,6. 10 ? seconde par une autre méthode (52-73), 
Ii est probable que le temps de vie moyen de l'excitation au niveau R est de 
l’ordre de 10 ? seconde. 

Mais la possibilité pour une molécule excitée de retomber à un état mé- 
tastable T allonge le temps de vie +, de l’état excité et peut l’amener jusqu’à 
10"? et même 10 3 seconde (37%), Or, on peut calculer de la manière suivante 
la fréquence des absorptions (5°) : 


n = 4:10 *1Ny 


x — coefficient molaire MOYEN d'absorption dans le visible 
N;, — flux quantique de lumière en quanta/cem?/sec. 

Si & — 30 000 et N;, — 10!7 quanta/cm?/sec pour la lumière solaire, il 
y a 12 quanta absorbés par une molécule chaque seconde. Il faut compter 
en moyenne sur une absorption tous les dixièmes de seconde. La conséquence 
immédiate est que, dans les chloroplastes, il y a une partie constante de l’en- 
semble des molécules de chlorophylle qui est constituée par des molécules 
excitées. Si At est l'intervalle entre deux absorptions consécutives et Tr le 
temps de vie de l’état métastable, la proportion constante de molécules exci- 
tées est F , C'est-à-dire I à 10 p. 100 suivant que Tr, vaut 10 ? ou 10 ? seconde. 

Chez les caroténoïdes, l'absence de fluorescence, 2% vitro comme in vivo, 
montre que le temps de vie d’excitation des molécules ne dépasse pas 1071 
seconde. On n’a pas mis en évidence d'état excité métastable et il est probable 
que la concentration stationnaire en molécules excitées est négligeable, la fré- 
quence des absorptions étant du même ordre de grandeur que pour les chlo- 
rophylles. 


c) Transfert d'énergie entre pigments. 


La concentration des pigments et particulièrement des chlorophylles 
étant très élevée au sein des chloroplastes, la distance moyenne entre les molé- 
cules de chlorophylle est faible : 100 À environ. Or on a montré que pour une 
telle distance intermoléculaire (80 À) l'échange d'énergie entre deux molécules 
voisines est très probable (%-1), D'après RABINOWITCH (7-71) la fréquence des 
échanges peut atteindre 10!? par seconde. Comme le temps d’excitation ?7 
vivo a été trouvé égal à 10 Ÿ seconde, il y aurait I 000 échanges énergétiques 
pendant une excitation. En d’autres termes, pour chaque photon absorbé, 
l'énergie d’excitation correspondante aurait la possibilité de visiter 1000 molé- 
cules et ainsi de migrer au sein du chloroplaste avant d’être utilisée dans la 
réaction photochimique primaire. 
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4 


Ces transferts d'énergie peuvent se faire entre molécules du même type 
mais aussi entre pigments différents. A l'heure actuelle la chlorophylle a appa- 
raît comme le photorécepteur terminal chez les végétaux supérieurs et le schéma 
ci-dessous illustre bien les possibilités de migration de l'énergie entre pigments 
au sein des chloroplastes : 


| énergie chimique, ou énergie 


caroténoïdes À chlorophylle a — ane 
î chlorophylle b k 
| £ chlorophylle a 
| | t 
hv | 
NV 
NV 


DuvysENS (?) a donné des chiffres exprimant le rendement des transferts 
d'énergie chez la chlorelle : de 100 p. 100 dans le transfert de la chlorophylle b 
à la chlorophylle a, il passe à 50 p. 100 dans le transfert des caroténoïdes 
à la chlorophylle 4. Ces chiffres varient avec la concentration relative des deux 
pigments : ils ne sont donc pas valables pour toutes les espèces végétales. 
Jusqu'à présent ces calculs de rendement de transfert d'énergie ne semblent 
pas avoir été faits pour des chloroplastes de végétaux supérieurs. 


4° Absorption par l'ensemble des pigments. 


Chaque molécule de pigment absorbe une partie de l'énergie disponible 
dans le champ de lumière où elle se trouve : la fraction d'énergie absorbée 
varie avec la fréquence des quanta qui la véhiculent. Les quanta non absorbés 
constituent la lumière transmise dont la répartition énergétique est altérée 
et le spectre partiellement amputé de certaines fréquences. C’est ainsi, nous 
l'avons vu, que flavones et anthocyanes jouent un rôle de filtres colorés à 
l'égard des pigments photorécepteurs de la photosynthèse. Mais ces derniers, 
distribués dans l'épaisseur du parenchyme foliaire, modifient pour eux-même 
la quantité et la qualité de la lumière qu’ils reçoivent. SEvBOLD (%) a calculé 
qu'en répartissant fictivement la totalité des molécules de chlorophylle d’une 
surface foliaire unité en couches monomoléculaires superposées, il faudrait 
de 150 à 300 de ces couches. Il a montré que si la lumière est projetée sur la 
première couche, les molécules de la 128 couche reçoivent de 7 p. 100 à 
20 p. 100 de l'énergie incidente suivant la longueur d'onde. Ces valeurs limites 
de transmission passent respectivement à 0,5 p. 100 et 7 p. 100 pour la 
256® couche. Ajoutons que cette estimation ne tient compte ni des caroténoïdes, 
ni de l'effet filtre des parois et vacuoles cellulaires. 

La migration d'énergie entre pigments différents permet d'utiliser au 
mieux cette énergie, dégradée lors de sa traversée de la feuille : en effet, le 
complexe pigmentaire absorbe de la lumière sur une plus grande gamme de 
longueurs d'onde qu’un pigment seul. Il y a une augmentation relative de 
l'absorption dans le vert et dans le bleu-violet par rapport à l'absorption de 
la chlorophylle seule dans ces domaines spectraux. 

Mais d’autres modifications des caractères du champ de lumière au sein 
de la feuille sont dues aux propriétés des chloroplastes. 
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Il. — Les chloroplastes. 


Ces petits organites cellulaires assemblent les pigments photorécepteurs 
dans une structure qui, pour nous être de plus en plus connue, laisse encore 
de grandes incertitudes quant à la disposition exacte de ses constituants : 
chlorophylles, caroténoïdes, lipoprotéïnes. Les hypothèses les plus variées sont 


émises sur la disposition des pigments et nous ne ferons état ici que de résul- 
tats certains. 


1° Les propriétés géométriques des chloroplastes. 


Les chloroplastes sont de petits ellipsoïdes à structure lamellaire (#1). 
En moyenne la longueur du grand axe de l’ellipsoïde est de 5u et celle des deux 
petits axes de 2 u (35-60), Sur 200 espèces de végétaux supérieurs, MoBIus a 
trouvé la longueur du grand axe entre 2 y et 10 u. Sur 50 p. 100 de ces espèces, 
elle mesure 5 y et pour 75 p. 100 elle se situe entre 4 u et6 p (56). Chaque ellip- 
soïde est formé d’une centaine de granules environ, eux-mêmes constitués par 
l'empilement d’une dizaine de disques plats. Ces granules sont placés les uns à 
côté des autres et il n’y a pas de solution de continuité entre les disques homo- 
logues des granules voisins. Cela contribue à donner un aspect lamellaire aux 
microphotographies de coupes de chloroplastes obtenues au microscope élec- 
tronique. D'après RABINOWITCH, les deux faces d’un disque moyen ont une 
surface totale de 1 p?. (71). 

Certaines estimations de la concentration en chlorophylle montrent que 
le nombre de molécules dans différents chloroplastes est assez constant. 
Chez le chloroplaste d’Euglena on trouve 1,02. 10° molécules de chlorophylle 
en moyenne (101) et chez Æ/odea on trouve 1,7. 10° molécules de chlorophylle 
par chloroplaste (%). En admettant avec RABInxowITCH (7-71) que la valeur 
moyenne est de 10° molécules de chlorophylle par plaste, les 1000 disques d’un 


Er : : 2 
plaste offrant une surface totale de 10°my , on s'aperçoit que si les molécules 
de chlorophylle étaient rangées en couche monomoléculaire sur les deux faces 


des disques, chaque molécule occuperait une surface de 1 mu?. Or deux 


faits étayent cette hypothèse : 1 mu? est la surface moyenne occupée par cha- 
que molécule de chlorophylle d’une couche monomoléculaire de type amorphe, 
sur l’eau. Et dans une telle monocouche, le maximum d'absorption de la chlo- 
rophylle dans le rouge se situe à 675 mu, même longueur d'onde que l’absorp- 
tion #n vivo. Il est donc fort vraisemblable que les molécules de chlorophylle 
lorment une couche monomoléculaire à la surface des disques des granules 
chloroplastiques (7-71 7), Chaque granule formé de 10 disques comporte donc 
en moyenne 20 couches superposées de molécules de chlorophylle (71). 


20° Les propriétés optiques des chloroplastes. 


Étant donnée la taille des chloroplastes, il faut s'attendre à ce qu'ils 
diffusent fortement la lumière incidente. Mais ils en absorbent la plus grande 
partie et, d’après SEYBOLD (#) un chloroplaste vert absorbe 30 p. 100 de la 
lumière visible, en transmet 60 p. 100 et en réfléchit environ 10 p. 100. Là 
encore les chiffres ne sont que des ordres de grandeur d’un phénomène très 
variable d’une espèce à l’autre. Sur Protococcus, ALBERS et KNORR (!) ont 
étudié le spectre d'absorption d’un seul chloroplaste entre 660 et 700 m4 : 
ils sont trouvé le maximum d'absorption entre 680 et 684 mu, montrant ainsi 
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que c’est bien l’état de la chlorophylle dans le chloroplaste et non la diffusion 
de la lumière dans la feuille qui est responsable des déplacements spectraux 
in vivo. À ce maximum d'absorption, un chloroplaste est capable d’absorber 
50 p. 100 de l'énergie incidente. js : 

Le fait qu’une répartition des molécules de chlorophylle en une vingtaine 
de couches superposées dans le granule soit vraisemblable va nous permettre 
d'appliquer à cet élément l'analyse faite par SEYBOLD (5%) de l'absorption de 
lumière par des couches de molécules de chlorophylle. 
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Numéro de la couche monomoléculaire de chlorophylle 


H1G. 7. — Variations de l’absorption d'énergie après chaque couche monomoléculaire de chloro- 
phylle, en fonction de sa profondeur dans le granule. Courbe I : absorption spécifique de chaque 
couche : 1 p. 100. — Courbe II : absorption spécifique de chaque couche : 2 p. 100. 


WoLkEN et SCHWERTZ (101) assignent au noyau tétrapyrrolique de la 
chlorophylle un encombrement de 225 À?. La surface donnée par SEYBOLD et 
WEISSWEILER était de 78 À?. Mais nous avons vu que la surface occupée par 
chaque molécule de chlorophylle dans les monocouches 2# vivo était plus vrai- 
semblablement de 100 À?. Il y aurait donc 101! molécules de chlorophylle par 
cm” d’une telle couche monomoléculaire et si chaque molécule absorbe en 
moyenne 10 quanta de lumière par seconde, l'absorption de la couche est de 
1015 quanta par cm? et par seconde. Or le flux de lumière par une belle journée 


d'été véhicule 10!7 quanta/em?/sec. (®). Donc 1 em? d’une couche monomolécu- 
RU : 7 \ OU Te : 
laire idéale recevant ce flux énergétique a une absorption de PE Et l'on 


peut dire que, dans ces conditions, le coefficient moyen d'absorption d’une mo- 
lécule de chlorophylle pour tout le spectre est de 1 p. 100. C’est la valeur donnée 
par SEYBOLD et WEISSWEILER, qui proposent également 2 p. 100 comme 
coefficient d'absorption d’une molécule à son maximum d'absorption (50). 
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Les courbes Let I de la figure 7 décrivent les variations de l’absorption 
en fonction du numéro de la couche, respectivement pour des coefficients 
d'absorption par molécule de 1 p. 100 et 2 p. 100. L'absorption totale d’un 
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Fic. 8. — Pourcentage d'énergie incidente absorbée par chaque monocouche de chlorophylle en 
fonction de sa profondeur dans le granule. — Courbe I : absorption spécifique : 1 p. 100. — 


Courbe II : absorption spécifique : 2 p. 100. 


granule serait donc de l'ordre de 18 p. 100, l'absorption maximum ne pouvant 
pas dépasser 33 p. 100 de l'énergie totale parvenant à la partie supérieure 
du granule. Les courbes de la figure 8 montrent que l'absorption propre de 
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l'énergie incidente pour chaque couche monomoléculaire de chlorophylle décroît 
de 1 p. 100 à 0,82 p. 100 ou au maximum de 2 p. 100 à 1,30 p. 100. Les couches 
situées profondément dans le granule n’absorbent donc pas au maximum de 
leur possibilité théorique d’absorption. Ces chiffres ne représentent que des 
ordres de grandeur, vraisemblables mais hypothétiques. Car dans l évalua- 
tion de cette absorption totale nous avons supposé que la lumière n’arrivait 
qu’à la partie supérieure du granule pour pénétrer à l'intérieur de sa structure. 
Or un granule chloroplastique reçoit de la lumière sur la face inférieure, sur 
la face supérieure et sur les côtés : car l’ensemble des organites et des parois 
cellulaires constitue un système très diffusant qui fait littéralement éclater 
tout faisceau énergétique. De plus, les caroténoïdes n’interviennent pas dans 
ce calcul. Cependant l'intérêt de cette analyse est de nous montrer que, même 
dans le granule, une importante fraction de l’énergie (67 à 81 p. 100) est trans- 
mise mais modifiée qualitativement. La superposition des granules dans le 
chloroplaste rend compte de l’absorption globale de 30 p. 100 par ce dernier. 


3° Absorption par l'ensemble des chloroplastes foliaires. 


Le nombre de chloroplastes d’une cellule n’est pas une constante, même 
pour une même plante. Chez les phanérogames il peut atteindre 100 mais, là 
encore, nous sommes contraints de nous appuyer sur des chiffres moyens (*). 

Une constatation s'impose : les chloroplastes sont plus nombreux dans 
la moitié supérieure du mésophylle que dans la moitié inférieure. Chez Rici- 
nus communis, on a trouvé dans le tissu palissadique 36 chloroplastes par 
cellule en moyenne et seulement 20 dans chaque cellule du parenchyme spon- 
gieux. (%5) Ce fait, également rapporté par SEYBOID et WEISSWEILER ($) 
semble général chez les angiospermes. 

Dans la cellule, les chloroplastes se déplacent. Leurs mouvements sont 
conditionnés par l'intensité lumineuse reçue et commandés par la lumière 
bleue : ils ne se produisent pas en lumière rouge, tout au moins d'après des 
observations faites sur une mousse (°°). En lumière modérée, les chloroplastes 
se placent perpendiculairement au flux lumineux, offrant la plus grande sur- 
face à la lumière. Si celle-ci devient très forte, ils s’alignent le long des parois 
cellulaires, parallèlement au faisceau lumineux (7%), Remarquable adapta- 
tion à la photoréception d'énergies variables en intensité au cours d’une journée, 
ces mouvements rendent plus délicate l'estimation de la progression de l’éner- 
gie qui pénètre dans l'épaisseur d’une feuille. 

Aussi les calculs faits par SEYBOLD et WEISSWEILER pour chiffrer cette 
progression ne correspondent-ils qu’à certaines dispositions de l’ensemble des 
chloroplastes en lumière modérée. En effet, ces auteurs imaginent que les 
plastes du mésophylle foliaire sont disposés en couches fictives, continues, supet- 
posées : il est possible ainsi de concevoir 5 à 10 couches théoriques dans l’épais- 
seur du limbe. L'absorption spécifique d'un plaste étant de 30 p. 100, les courbes 
de la figure 9 indiquent les variations de l'absorption propre d’un plaste avec 
sa situation dans la feuille (courbe I), ainsi que l'augmentation de la propor- 
tion d'énergie totale absorbée après chaque couche (courbe II). Si la feuille 
est éclairée sur sa face supérieure, les chloroplastes situés dans les couches 
inférieures sont loin d’absorber toute l'énergie qu’ils peuvent recueillir et cela 
dès la s couche (7 p. 100 seulement). La figure 10 montre quelles seraient 
les variations de l'énergie dans une feuille, dans cette hypothèse, pour 3 va- 
leurs possibles de l'énergie incidente (%). Les plastes situés profondément dans 
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le parenchyme reçoivent peu d'énergie et la lumière verte y est prédominante. 
Il y a cependant une lumière diffusée qui arrive par le bas de la feuille et com- 


pense partiellement le manque de lumière. 


30 


20 


10 


Absorption propre de chaque couche de plastes, % 


(a à 6 8 10 
Numéro de la couche fictive 
de plastes 
Fic. 9. — Pourcentage d'énergie incidente absorbée : 


Courbe I : en propre, par chaque couche de plastes. 
Courbe II : cumulée après chaque couche de plastes. 


Absorption après chaque couche de plastes, % 


En réalité, ce n’est jamais aussi simple car les chloroplastes ne sont pas 
stratifiés. Nous avons vu que leur répartition peut être très régulière, le long 
des parois cellulaires. Dans ces conditions, une partie appréciable de la lumière 
peut passer entre eux sans être absorbée et il y a un véritable tamisage de 
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l'énergie par la feuille : c’est L’ « effet tamis » de RABINOwITCH, Dans l'hypo- 
thèse de calcul de SevBozp et WEISSWEILER, après la I0® couche de plastes, 


Erg seconde 
par cm? 


5.10 


Parenchyme k 
palissadique 


Parenchyme 
lacuneux | 


8 10 
Numéro de la couche de plastes 
PIGre, = Energie disponible dans chaque couche de plastes en fonction de sa profondeur dans Je 


limbe. — Courbe 1 : énergie incidente — 34,85.10t ergs/seconde/cm?, 
incidente — 6,97.r101 ergs/seconde/cm?, —- Courbe III : énergie incidente 
cm, (courbes construites d'après SEYBOLD ET WEISSWEILER — 1943). 


— Courbe II : énergie 
= 3,48.104 ergs/seconde/ 
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pour qu'un faisceau lumineux passe entre eux sans les rencontrer est entre 
2. 10% et 5. 10 © (RABINOWITCH) ($). 

S'il n'y avait ni diffusion ni tamisage, la lumière émergeant des feuilles 
serait presque complètement privée de quanta rouges et bleus. Mais les chlo- 
roplastes diffusent fortement et cela augmente considérablement le parcours 
de la lumière dans la feuille. Ainsi le rayonnement vert, le moins absorbé par 
chaque unité photoréceptrice, est le plus diffusé et a donc le parcours optique 
le plus long. Il en résulte dans le spectre de la lumière transmise par la feuille 
(voir fig. II et 12) un relèvement des minima d'absorption par rapport 
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Fic. 11. — Spectres d'absorption de feuilles dans le domaine visible du spectre [d’après RABIDEAU, 


FRENCH et HOLT (1946) et Moss et LOOMIs (1952)|]. 


à ceux des spectres des pigments en solution (55). De plus, le tamisage de la 
lumière laisse passer de la lumière blanche dans l'énergie transmise par la feuille ; 
cela abaisse les sommets des pics d'absorption (rouge et bleu) dans les spectres 
de lumière transmise. DUYSENS a donné une interprétation théorique du phé- 
nomène (28). Ainsi l'absorption de la feuille est-elle moins sélective que l’ab- 
sorption du mélange de pigments foliaires en solution. | | 

Mais, dans tous les cas, si une feuille est exposée perpendiculairement 
au rayonnement solaire, les chloroplastes du parenchyme lacuneux rece- 
vront moins d'énergie que ceux du tissu palissadique. Et la plus grande 
partie de cette énergie se situera dans les gammes suivantes de longueurs 
d'onde : de soo à 600 mu d’une part et de 800 a 1200 mu d'autre part 


200 C. COSTES (3, 1960) 


(fig. 12). Cela correspond à la répartition spectrale de l'énergie transmise 
par une feuille, comme nous allons le voir maintenant. 


Absorption, % 


100 
A 


400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 2200 2400 2600 
Longueur d'onde,en mu 


Fic. 12. — Spectre d'absorption d'une feuille de Ficus elastica en fonction dela longueur d'onde. 
Courbes construites d’après Moss et LooMis (1952) À : Loomis, CARR et RANDALL (1941) B. 


EE — Les feuilles. 


1° Absorption îoliaire . 


Avec les tiges, les feuilles constituent la partie aérienne des plantes et 
sont ainsi plongées directement dans le champ d'énergie lumineuse. Une feuille 
absorbe, transmet et réfléchit de la lumière. Les proportions relatives de l’éner- 
gie empruntant chacune de ces voies sont difficiles à mesurer et les chiffres 
donnés dans les publications ne tiennent pas toujours compte de l’infra- 
rouge. 

En 1905, BROWN et ESCOMBE (1?) estimaient déjà l'absorption de la feuille 
à 80 p. 100 pour la lumière blanche (400 à 700 mu). C’est le chiffre moyen 
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d'absorption globale que l’on admet actuellement (58) pour les feuilles des 
plantes supérieures dans l'air : 
transmission  IO p. 100 | 
réflexion 10 p. 100 ; de lumière sans infrarouge (400 à 700 mu). 
absorption 80 p. 100) 

Si l'on tient compte du rayonnement infrarouge, il semble qu'une feuille 
absorbe 70 p. 100 de l'énergie solaire incidente, en réfléchit 10 p. 100 et en 
transmet 20 p. 100 (58-6), 

Comme nous l’avons vu, ces coefficients varient avec la longueur d'onde. 
Dans le visible, il y a absorption entre 400 et 700 mu avec un minimum de 
500 à 600 wy. Cette absorption est due essentiellement aux pigments chloro- 
plastiques, mais aussi aux pigments hydrosolubles (des feuilles blanches de 
mutant albinos, ou des feuilles étiolées absorbent jusqu’à 10 où 20 p. 100 de la 
lumière blanche incidente — SEYBOLD et WEISSWEILER, 1942-1943). L'inten- 
sité de l'absorption par les anthocyanes et les flavones varie d’une espèce à 
l’autre. De 700 à 1300 mu la feuille est très transparente (fig. 12) puisqu'on 
a mesuré pour la feuille de pomme de terre 85 à 90 p. 100 de lumière transmise 
et réfléchie. À partir de 1300 #u l'absorption reprend dans l’infrarouge et 
c'est l’eau des tissus qui en est responsable. Ainsi la feuille de pomme de terre 
absorbe 50 à 60 p. 100 de l'énergie à la longueur d’onde de 1500 mu et 80 p. 100 
à 2000 my. 


29 Facteurs de variation de l'absorption foliaire. 


L'absorption d’une feuille varie avec son épaisseur. Elle varie également 
avec sa composition qualitative et quantitative en pigments. Aïnsi les coef- 
ficients de réflexion et d’absorption changent quand les feuilles vieillissent, 
les chlorophylles disparaissant (#1!) et laissant seuls les caroténoïdes. Mais 
si de petits changements dans la teneur en chlorophylles de feuilles pauvres 
en ces pigments (feuilles âgées ou feuilles jaunes), s’accompagnent de fortes 
variations dans l'absorption entre 500 et 700 mu, pour les feuilles normales 
une augmentation de la concentration en chlorophylle n’entraîne qu'un très 
faible accroissement de l'absorption. Ce fait est très net chez Fagus sylvatica 
dont les feuilles adaptées à la lumière et les feuilles d'ombre ont sensiblement 
la même absorption, bien que ces dernières contiennent 50 p. 100 de plus de 
chlorophylle et 80 p. 100 de plus de caroténoïdes que les feuilles de Tumière (7°). 
Cependant, d’une manière générale les feuilles des plantes d'ombre, plus épais- 
ses et plus riches en pigments par unité de surface foliaire, transmettent moins 
de lumière que les feuilles des plantes de lumière. 

Enfin, les processus d'adaptation à l'intensité lumineuse sont capables 
de faire varier l’absorption d’une feuille. L/adaptation peut être due à un 
changement de disposition des chloroplastes dans la cellule : certaines feuilles 
voient leur coefficient moyen de transmission augmenter de 40 p. 100 après 
30 à 40 minutes d'exposition à la lumière solaire (75). Dans ce cas, l’adapta- 
tion est rapide. Elle peut être lente et modifier plus profondément la structure 
de la feuille. Ainsi pour les feuilles de Tomate (plante de lumière) exposées 
longtemps à une lumière atténuée, plus l'intensité lumineuse est faible moins 
les cellules palissadiques sont hautes, le parenchyme lacunaire devient très 
lâche et perd sa régularité, la surface’ foliaire augmente (%). Donc l'appareil 
photorécepteur réagit à toute modification qualitative où quantitative de 
l'énergie véhiculée dans le champ de lumière où il est plongé. 
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3° Absorption par le feuillage. L'indice foliaire. 


Dans une culture, le rapport de la surface foliaire à la surface cultivée 
s'appelle l'indice foliaire et peut aller de 3 à 15. DEMOLON (24) rapporte les 
chiffres suivants de surfaces foliaires : 


Topinambour (en septembre).......... 136 000 m? à l’hectare 
Blé en fleur (195 pieds par m°?)....... 35490 « « 
Pomme de terre (en fleurs, pieds espacés 36610 « « 

de 0,60 m) ! 

Betterave fourragère (octobre — pieds 

espacés de 0,60 m)  .............. 49921 € « 


De tels chiffres permettent de comprendre qu’il s’établisse un gradient 
de lumière dans l'épaisseur du feuillage. Dans les cultures de céréales, le flux 
lumineux qui parvient au sol ne représente que de 2 p. 100 à 6 p. 100 du flux 
atteignant la partie supérieure des plantes (1). Dans les prairies, le phénomène 
est encore plus net : dans un pré de ray-grass+ trèfle haut de 13 cm l'inten- 
sité lumineuse solaire est négligeable à 3 em au-dessus du sol (15). Comme l'ont 
montré HoODGsoN et BLACKMANN (#) dans une étude systématique sur Vicia 
Jaba, ce gradient énergétique varie avec la densité des semis et évolue au cours 
du développement. Ces auteurs ont montré qu’à la floraison l'intensité lumi- 
neuse au niveau du sol peut descendre jusqu’à 3 p. 100 de celle qui parvient 
au sommet des plantes pour de hautes densités de culture (55 à 65 pieds au 
m?). Dans ces conditions, 38 p. 100 de chaque plante reçoit au plus 1/10 de la 
lumière incidente et se trouve ainsi au-dessous du point de compensation. 
Aux plus basses densités de végétation (II à 12 pieds au m?) l'intensité au 
niveau du sol ne descend pas en dessous de 14 p. 100 de la lumière normale et 
l’ensemble du système foliaire reçoit un flux énergétique supérieur à celui 
du point de compensation. D'une manière générale, si l'indice foliaire dépasse 
5, peu de lumière atteindra la surface du sol (1). 

Mais ce genre d'étude est rare et, comme pour les coefficients d’absorp- 
tion foliaire, les mesures de flux lumineux dans le feuillage ne sont pas nom- 
breuses. Et les seules données sur l’ombrage mutuel des feuilles d’une culture 
sont quantitatives. En revanche, dans les forêts, la distribution spectrale 
de l'énergie dans la lumière disponible près des feuilles inférieures a été envi- 
sagée par plusieurs auteurs, dont quelques résultats sont reportés sur la figure 13. 
SEVBOLD (7) a été l’un des premiers à décrire le microclimat de la radia- 
tion en sous-bois ; il a mis en évidence le minimum d'intensité lumineuse à 
650 mu dans le rouge. Il a montré que la densité superficielle de flux énergé- 
tique dans la forêt ne dépasse pas 10 p. 100 de celle mesurée au sommet des 
arbres ; dans certaines forêts de pin, cette valeur peut tomber à I p. 100. 
ATKINS et ses collaborateurs (5) ont montré que le feuillage du chêne vert 
(Quercus ilex) est un filtre moins sélectif que celui du hêtre (Fagus sylvatica). 
K. EGLE met en évidence la différence qualitative entre le filtrage de la lumière 
par le feuillage d'arbres à feuilles caduques (Quercus, Carpinus) et par les 
aiguilles des conifères (Picea) : par rapport aux premiers la transmission de 
la lumière dans ce dernier cas représente la moitié dans le rouge lointain et 
le double dans le bleu. Ces différences ont été retrouvées par COOMBE (#3) qui 
en conclut que le feuillage d’un bois à feuilles caduques constitue un filtre 
bien plus sélectif que celui des conifères (fig. 13). Enfin récemment Evans. 
WHITMORE et WONG ont étudié la part relative de la lumière filtrée par le 
feuillage et de la lumière solaire non filtrée formant des taches lumineuses 
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sur le sol d'une forêt tropicale (#1). Ces taches de lumière contribuent gran- 
dement à l éclairement énergétique du sous-bois et il en résulte une importante 
chute de l'intensité lumineuse s’il y a des nuages dans le ciel. 


Intensité lumineuse 
(unités arbitraires) 


400 500 600 700. 
Langueur donde en mp 
Fic. 13. — Composition spectrale de la lumière à l’ombre d’un bois d’épicéa (1), de châtaignier (11) 
et dans un habitat naturel d’Oxalis (III) [d’après SEYBOLD (1936) et COOMBE (1957)]. 


Au terme de cette rapide revue des connaissances sur l'appareil photo- 
récepteur des végétaux supérieurs, il reste à confronter les possibilités d’ab- 
sorption de cet appareil et l'énergie ordinairement disponible dans son voi- 


sinage avec l'énergie nécessaire pour assurer une bonne nutrition carbonée 
et une transpiration normale de la plante. 
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C. — UTILISATION DE L'ENERGIE LUMINEUSE 
PAR LES PLANTES CULTIVÉES 


Nous avons vu que le champ de lumière naturelle apporte au niveau des 
feuillages de l'énergie variable en intensité, en qualité, mais ee ee 
une périodicité commandée par l'alternance des jours et des nuits. Les plantes 

ili tte énergie de deux façons. | 

M elles NE ete de très faibles énergies dans Sabre 
parties du spectre pour déclencher une succession de réactions qui Rex & 
ront le développement. Les mécanismes de ces phénomènes, qui s'appellen 
photopériodisme, photomorphogénèse, phototropisme, ont en commun es 
faible exigence d’éclairement (de 3 à 200 lux) et une étroite spécificité dans a 
qualité de la lumière requise. Ainsi les réactions du photopériodisme, la crois- 
sance du limbe foliaire, la levée d’inhibition des bourgeons sont sous la dépen- 
dance du système d’éclairement antagonistes rouge clair — rouge sombre : 
les radiations de longueur d'onde voisines de 650 mu sont les plus efficaces 
dans la mise en route de ces réactions qui peuvent par ailleurs être inhibées 
par les radiations proches de 730 mu (1). La courbe de réponse spectrale 
du phototropisme ne s'étend qu'entre 400 mu et 500 my avec deux maxima 
d'efficacité à 440 mu et à 470-480 mu (*). Enfin, la lumière visible de courte 
longueur d'onde est indispensable à l'équilibre de la morphogénèse des plantes, 
puisque l'absence de composante bleue entraîne notamment l'allongement 
des entre-nœuds, la finesse excessive et la fragilité des tiges ainsi que des mal- 
formations des feuilles (?-54). | 

Dans tous ces phénomènes, il y a une catalyse d’origine énergétique : 
la fumière, absorbée sans doute par des enzymes photorécepteurs, permet la 
mise en route des réactions. 

Mais les végétaux supérieurs absorbent la plus grande partie de lumière 
par leurs pigments et l'utilisent sous forme de chaleur dans la transpiration 
et d'énergie chimique dans la photosynthèse. L'excès est rayonné par les 
feuilles suivant les lois d'émission du corps noir. Il y a une véritable consom- 
mation d'énergie par le système foliaire et l’on peut parler d’une nutrition 
énergétique dont il est possible de dresser le bilan. 


IL — Photosynthèse. 


1° Énergie lumineuse totale et intensité de la photosynthèse. 
a) Calcul de l'exigence énergétique de la photosynthèse — Définitions. 


Devant l'abondance des valeurs du rendement de la photosynthèse, 
trouvées dans la littérature, il importe de bien définir les différents termes du 
bilan énergétique. Nous adopterons la symbolique utilisée par E. A. BERNARD 
en la complétant ($), et nous exprimerons les poids en mg par cm? de surface 
foliaire et les énergies en ergs par cm? de feuille. Mais l'assimilation de l’anhy- 
dride carbonique n’a pas la même intensité à tous les niveaux du feuillage : 
le rendement d’un em? de surface foliaire n’est pas le même au sommet et dans 
la profondeur d'un feuillage. Il faut bien définir ce que l'on entend par cm? 
de surface foliaire : d’une manière générale, surface foliaire signifie ici la sur- 
face photo-réceptrice totale d’une couche de végétation, le produit de la 
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surface du sol par l'indice foliaire. Quand nous parlerons de surface cultivée, 
nous le préciserons. 


La réaction de la photosynthèse s’écrivant ainsi, 


respiration 
ES + 2H,0 + nhv — (CH,0) + H,0 + O, + (EL) ergs 
air (Ep) —+ (A3) + (Ex) 


si H représente l'intensité du rayonnement global et a l’albedo de la surface 
foliaire, nous définissons les termes énergétiques de la façon suivante : 


À — (1-a) H énergie totale absorbée par les feuillages. 

Fo —= nhy énergie absorbée par les pigments chloroplastiques, dans 
la bande des longueurs d’onde de 400 à 700 mu et utilisable 
pour la photosynthèse. 


Ac — A-F, énergie calorifique absorbée par le feuillage, dans l’infra- 
rouge. 

Fe excès d'énergie de la réaction de photosynthèse, dégagée sous 
forme d'énergie calorifique. 

A — E»-Ee énergie fixée chimiquement sous forme d'unités (CH,0) 


provenant de la totalité du CO, réduit : CO, respiratoire 
endogène et CO, atmosphérique exogène. C’est l'énergie 
endothermique de la photosynthèse brute, égale à 112 000 
calories où 469.10! ergs pour une mole de (CH,0) synthétisé. 

Qr énergie calorifique dégagée lors de la dégradation respiratoire 
d’une partie des métabolites photosynthétisés. 

A5 = Ap-Qr énergie endothermique de la photosynthèse nette. C’est l’éner- 
gie fixée chimiquement sous forme de molécules d’hydrates 
de carbone provenant uniquement du CO, absorbé dans 
l'atmosphère. 


2, 7 rendement de la photosynthèse brute par rapport au rayon- 
nement global. 
A1 
api H rendement de la photosynthèse nette par rapport au rayon- 
nement global. 
— = rendement de la photosynthèse nette par rapport au rayon- 


nement actif dans la photosynthèse, h. 


Les termes massiques du bilan sont ainsi définis : 
P poids total d’hydrate de carbone photosynthétisé mesurant 
le taux de photosynthèse brute. L'énergie emmagasinée 
par 1 g de (CH,0) de masse molaire 30 g est : 


112 000 À 
AE =— PEN ES 3 733 calories — 15,04. 10! ergs. 
ES accroissement du poids de matière organique mesurant le taux 


de photosynthèse nette. L'énergie correspondant à I g 
de cette substance est évaluée à : 
AH’ = 5 000 calories — 20,95. 10!° ergs. 

Pr poids de matière sèche réellement élaborée (ions minéraux 
compris). C’est le taux d’assimilation nette de BLACKMAN 
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et BLACK (1?) gain en poids sec de la plante entière par 
unité de surface foliaire. L'énergie fixée sous cette forme 
représente : 

AH, = 4350 callg — 18,23, 10! ergs/g. 

Il reste encore à définir : 


En rapport de la surface foliaire totale au poids sec pd de la 
plante (Leaf area ratio, de BLACKMAN et BLACK) { a 

AM gain en poids sec de la plante entière. On a la relation 
AMS=RP EMRE, 


Il y a deux façons d'apprécier l'intensité de la photosynthèse : soit mesu- 
rer le poids de CO? fixé par le feuillage, soit mesurer l’augmentation du poids 
de matière sèche de la plante entière, les deux mesures étant rapportées à 
l'unité de surface foliaire et à l’unité de temps. nd 

La première méthode permet d'estimer P’. Si la synthèse conduisait fina- 
lement à (CH,0), à 1 g de CO, correspondrait 0,681 g d’hexose. Or les _Pro- 
duits finaux accumulés dans la plante sont des glucides plus polymérisés 
(amidon, inuline, saccharose) et BROWN et ESCOMBE (17) adoptaient dans leur 
mémoire les rapports suivants : 

1 mg de CO, — 0,647 mg de saccharose. 

1 mg de CO, — 0,613 mg d’amidon ou d’inuline. | 

En adoptant 0,64 comme coefficient de transformation de l'anhydride 
carbonique en hydrates de carbone, il est possible d'obtenir une bonne esti- 
mation de P’. L’exigence énergétique correspondant à l’assimilation de 1 mg 
de CO, représente : 


0,64 X 5 —= 3,2 calories = 13,4. 10° ergs. 


La quantité de CO, absorbée est parfois exprimée en volume et 1 mlde 
ce gaz pèse 1,96 mg dans les conditions normales de température et de pres- 
sion. La micromole est aussi utilisée et représente 0,044 mg de CO.. 

La seconde méthode donne directement l'intensité de la photosynthèse 
que nous avons appelée P,. D’après E. A. BERNARD ($) les énergies calculées 
par les deux méthodes sont équivalentes : 


NES P'& AH; . Ph 
L'énergie nécessaire à la photosynthèse s'exprime ainsi (P, en mg) : 


4,35 X Pa calories = 18,23. 10% XP, ergs. 


b) Variations de la photosynthèse en fonction de l'intensité lumineuse. 


Il est bien connu que l'intensité de la photosynthèse P croît avec l'énergie 
lumineuse I apportée au système, jusqu’à une valeur saturante I de l'énergie 
lumineuse à partir de laquelle l'assimilation du CO, devient maximum dans 
les conditions naturelles. Les courbes représentatives des variations de Pen 
fonction de I, reproduites sur la figure 14, ont été obtenues avec des éclairements 
en lumière blanche (x de 400 mu à 700 mu) et pour une concentration de CO; 
normale dans l'air (0,3 p. 1000). Ces courbes établies sur des feuilles isolées mais 
attachées au végétal, ont permis de déceler deux catégories de plantes : 

— les plantes d'ombre pour lesquelles l'intensité saturante de lumière ne 
dépasse pas 4,25. 10! ergs/cm?/sec. Pour cet éclairement, elles absorbent TO! 
10 Ÿ mg de CO? par cm? de surface de feuille et par seconde dans nos régions. 
Cela correspond à une photosynthèse de saturation P, — 0,99. 10 8 g d'unité 
(CH,0) par em? et par seconde. 
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— les plantes de lumière pour lesquelles I, atteint 8,5. 10! erg/em?/sec 
et dont 1 absorption s'élève à 5,5. 10 © mg de CO, par cm? et par seconde, cor- 
respondant à une synthèse maximum P, — 4,7. 10! g de (CH,0) par cm? et 
par seconde (11-99), 

Enfin certaines plantes exigent des flux énergétiques de 12,7. 1074 à 23,3. 
101 ergs/cm?/sec (13). 

Quand ïls parlent d'intensité de photosynthèse mesurée par l'absorption 
du CO,, les auteurs expriment parfois le volume de gaz réellement absorbé, 


P 


Mg de CO; absorbés 


; ar 2 et 
610 ° par cm2 et par sec. 


410 ° 


2107 ° 


4 
10.10 2010“ 30.10“ 
Erg-seconde par cm? de feuille 
Fic. 14. — Variations de l'intensité de la photosynthèse P d’une feuille en fonction de l'énergie 
lumineuse incidente Z [d’après BOHNING et BURNSIDE (1956)]. — Courbe I : plantes de lumière. — 


Courbe IT : plantes d'ombre. 


mais parfois également ce volume, augmenté du volume de CO, correspondant 
à l’activité respiratoire contemporaine de la photosynthèse. Sauf précision 
de notre part, ils’agira du volume de CO, réellement absorbé exprimant la photo- 
synthèse nette P’. 

Quand l'intensité lumineuse diminue, l’activité photosynthétisante décroît 
et pour une certaine valeur IL. de l'énergie incidente, les dégradations respira- 
toires compensent exactement les synthèses : il n’y a plus d'augmentation 
du poids de matière organique. On a atteint le point de compensation. L/'inten- 
sité lumineuse correspondante se situe assez bas : 

I. 4250 ergs/cm?/sec pour les plantes de lumière 
et I = 2125 ergs/cm?/sec pour les plantes d'ombre. 

BoHnING et BURNSIDE (11) ont montré que le haricot, la tomate, letabac, 
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le coton, sont des plantes de lumière, catégorie à laquelle appartiennent la plu- 
part de nos plantes cultivées. Cette classification n'est pas rigide, l’adapta- 
tion à la lumière ou à l'ombre étant possible sous l’action du milieu par des 
modifications anatomiques de la feuille : nous avons rapporté plus haut les 
observations faites par PORTER (%) sur des feuilles de tomate. D'autre part, 
si l'intensité lumineuse diminue, le rapport de surface foliaire F, augmente : 
Fn — -k log I -+ Cte si la lumière ne descend pas en dessous de 20 p. 100 de 
l’éclairement du jour, H. 

Dans les cultures de plein champ on a retrouvé des résultats semblables 
mais la saturation en lumière apparaît pour des densités de flux énergétiques 
4 à 5 fois plus élevées que celles mesurées sur des feuilles isolées. Ainsi M. D. 
THomas (5) rapporte les valeurs suivantes de rayonnement saturant total 
dans les conditions naturelles : 


Intensité de lumière saturante I (surface foliaire perpendiculaire au ravonnement) 


IT, en foot I; en 

période de mesure candle erg/cm?/sec. 
(ATUInRA AUAE SE ERCEEE 5050 54.104 
Cuserie | Septembre à Octobre... 4900 52.104 
Blé tinseteltulet 2 53C2 56,5.104 
Betterave à sucre de Août à Octobre.... 4400 47.104 
CR ER cure 4400 47-104 
Jeune Pommier } automne ............. 4050 43.104 


Ces résultats ne font que traduire l’effet de l’ombrage mutuel des feuilles 
dans les conditions naturelles : four 1 cm? de surface foliaire moyenne située à 
un niveau quelconque dans le feuillage, l'énergie nécessaire pour saturer l'appa- 
reil photo-récspteur est plus grande que pour 1 cm? d'une feuille directement 
exposée au rayonnement. 

Dans ces conditions, la lumière naturelle peut devenir un facteur limi- 
tant de la photosynthèse en plein champ. THoMaAs et HILL (%) avaient déjà 
montré comment, au cours d’une journée, la courbe de photosynthèse suit 
la courbe de l'intensité lumineuse et avaient mis en évidence l'influence dépres- 
sive de la nébulosité du ciel sur l'assimilation du CO, de l'air par un champ de 
luzerne. Ils montraient que le taux d’assimilation de la luzerne est une fonc- 
tion linéaire croissante de l'intensité du rayonnement solaire jusqu'à ce que 
celui-ci atteigne 52 p. 100 de sa valeur moyenne maximum. 

Aujourd'hui, BLACKMAN et BLACK (©), rappelant que même pendant 
l'été, l'énergie lumineuse (400 mu — 700 mu) incidente au sol ne dépasse pas 
en moyenne 9. 10* à 10. 10! ergs/cm? /sec, n'hésitent pas à dire que la lumière 
naturelle limite la photosynthèse pendant la phase active de croissance des 
plantes si les autres facteurs de croissance sont favorables. Ils montrent d’abord 
que le taux d’assimilation nette P, des plantes diminue si la lumière du jour 
est atténuée. Les variations étudiées jusqu'à une réduction de la lumière à 
12 p. 100 de sa valeur normale montrent que la relation est logarithmique (1?) : 


Ps —"#.108,1 


Si I décroît jusqu'à 5 p. 100 de l'intensité de la lumière du jour, la relation 
cesse d’être logarithmique pour toutes les plantes. Pour certaines (Lathyrus 
marihimus, Trifolium pratense, Vicia faba) la relation P, — À log I reste va- 
lable : les végétaux de cette catégorie souffrent particulièrement de l’ombre 
et les cultures ne doivent pas être trop denses, sinon les feuilles profondes 
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du feuillage reçoivent un éclairement inférieur au point de compensation {1?). 
Pour les autres plantes, la courbe P, — f (log I) est curviligne (fig. 15) et l’ac- 
tivité photosynthétique ne décroît pas linéairement avec log I. C’est le cas 
de Trifolium repens, Trifolium hybridum, M edicago sativa qui peuvent encore 
synthétiser aux très basses intensités lumineuses régnant au sein des feuillages. 

BLACKMAN en extrapolant les courbes d’équation P, — À log I établies 
pour des valeurs de I prises entre 24 p. 100 et 100 p. 100 de l'intensité lumi- 
neuse d’une journée normale, montre que l'intensité de saturation I, peut 


Pn 
Matière sèche formée 
en g/100cm2/semaine 
(#7. 


Trifolium repens 
> 


Log. de l'intensité lumineuse rapportée 
a la lumière du jour = 100 


F1G. 15. — Variations de la photosynthèse nette P, aux basses intensités lumineuses (d’après BILACK- 
MAN et BLACK — 1959). 


dépasser l'intensité de la lumière du jour pour certaines plantes en culture, 
comme en témoigne le tableau ci-dessous (1) : 


Indice de l'intensité de saturation 


Espèces (intensité de lumière du jour — 1) 
Meédicapo Sativa "070720. 2,51 
Torohum hybridume re Prec 1,48 

« TEPENS rec eccuee 1:85%— 0,05 

« pratense ........,...... I 
Dathyrus matins ee... 0,76 
Lobumamulafonum."-....... o,7I 


HehanthuS anus rer 1,14 — 1,15 1,14 0,87 
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Des résultats semblables on été obtenus avec des graminées de prairie. 
Il semble donc bien que la lumière puisse être un facteur limitant de la photo- 


synthèse dans les conditions naturelles. 


c) Rendement énergétique de photosynthèse. 


Quand on veut comparer les rendements énergétiques, il importe de 
savoir à l'unité de quelle surface les énergies et les poids ont été rapportés. 
Dans les expériences de courte durée portant sur des organes ou sur des plantes 
isolées, les mesures sont rapportées à la surface des feuilles (BROWN et Es- 
COMBE : PUREVITCH, BOSE) : dans ces cas, il n’y a pas d’ombrage mutuel 
appréciable dans le feuillage et toute la surface photoréceptrice reçoit de la 
lumière de même composition spectrale. Le rendement peut être exprimé 
par rapport à la radiation globale H et il s’agit de a’,, ou par rapport au rayon- 
nement h actif dans la photosynthèse (À de 400 à 700 mu) et c'est x’, défini 
plus haut. Les valeurs de a”, et x’, sont en moyenne respectivement égales 
à 0,8 p. 100 et 2 p. 100 (%) (voir tableau III). 


TABLEAU III 


Le rendement énergétique de la photosynthèse. 


Rendement de la conversion 
d'énergie par photosynthèse 


Espèces Observations 
P a» en % du |x#en% durayon- " 
rayonnement nement actif 
global (400 — 700 mu) 
Polygonum weyrichii ........ 0,5 — 1,7 2,5 Feuilles isolées — BROWN 
Helianthus annuus..-......… 0,3 — 0,7 2,5 et ESCOMBE (1905) 
Polygonum sacchalinensis .... L,7 — 7,7 75 Feuilles isolées — PUREVICH 
Acenplatanoidess ec 0,6 — 2,7 75 (1914) 
Hd ee cree miornt 6,7 BOsE (1924) 
Cultures — Valeurs surestimées 
Hordeum vulgare (Allemagne) 32 6,0 —  PUTTER (1924) — Cultures 
se et données météorologiques 
1 à 5 parfois 10 MAXIMOY (1938) — Cultures, 
Hordeum vulgare (Hollande)... EN En 2,9 à x Fo 5 
DE RAR à ARE k : és à É a KAMEL (1959) — Cultures 
Beta maritima (Hollande) . 12 — 19 FES © Gers ee 
- Cultures 
Arachide (Dakar)... 0,58 MASSON (1954) &5) 
Zea mays (Congo Belge)... ... 0,67 — 2,14 BERNARD (1956) (8)-- Cultures 
Beta maritima (Angleterre)... 4,2 0,5 s Éa Résultats 
Hordeum vulgare (Angleterre) 1,9 43 Indice foliaire — 5 rapportés 
Brassica oleracea Angleterre). 2,2 4,0 Lumière limitative par 
Saccharum officinarum (Hawaï) 1,4 3,2 Lumiérelimitative! Br CRAN 
Fagus sylvatica (Danemark). . 1,5 35 Mesure sur 6 mois| + BLACK (8) 
Pinus sylvestris (Angleterre). . I,I 2,4 Mesure sur l’année)” Gitures 


Dans les expériences plus longues, réalisées sur des plantes cultivées 
en plein champ, les mesures sont rapportées à la surface du sol recouvert par 
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la végétation (PüTTER, TRANSEAU, SPOEHR, NODDACK et KomMor, WAs- 
SINH, (*) GLAS et GAASrRA). Les chiffres trouvés sont dans l’ensemble légè- 
rement supérieurs à ceux obtenus sur des feuilles isolées (voir tableau LE 
L'indice foliaire peut être élevé et même si la surface photoréceptrice ne reçoit 
pas en tous ses points une lumière égale en quantité et qualité, l'absorption 
d'énergie est plus complète par le feuillage que par une feuille seule. Les chiffres 
ci-dessous, obtenus au Congo Belge par E. A. BERNARD (8) sur le maïs en té- 
moignent : 


Densité de plantation 


Culture (mesure de l'indice foliaire) Période de Rendement 
Maïs en nombre de pieds à l’ha. croissance 2’p 
20 000 avril-juin 0,76 
IRUGSELNENLTAIS 2... 63 500 août-novembre 1320 
2ndosessdiengraiss....... 63 500 « « 57 
BAUOSÉS SU ENETUS 0 63 500 « « 1,07 
SAR MOROTUIS Eco ee 160 000 avril-juin 1,96 
AVÉGRÉNTEAIS eee 160 000 avril-juin 2,14 


Le rendement de la conversion d’énergie lumineuse en énergie chimique 
par la photosynthèse est d’ailleurs variable d’une plante à l’autre et pour 
une même plante il évolue au cours du développement. En 1959, KAMEI, (49) 
montre chez l'orge et la betterave fourragère que : 

— «x» CTOÎt, passe par un maximum et décroît au cours de la saison. 
Pour un champ d'orge (250 plantes au m°) le rendement moyen a été trouvé 
égal à 2,9 p. 100 avec un maximum de 13,6 p. 100. 

— x’, diminue quand l'intensité de la lumière baisse. Les rendements 
maximum d’un champ d'orge sont de 13,6 p. 100, 10,3 p. 100, 8,3 p. 100et 
6,2 p. 100 pour des intensités lumineuses respectivement égales à 100 p. 100, 
80 p. 100, 50 p. 100, et 25 p. 100 de la lumière du jour. 

— en tenant compte des deux observations précédentes, le rendement de 
la photosynthèse paraît augmenter quand l'intensité lumineuse diminue, aux 
stades jeune et tardif du développement. Au stade intermédiaire, caractérisé 
par les rendements les plus élevés, ceux-ci diminuent si I décroît. 

— la densité des cultures a une forte influence sur x». Dans le cas de 
l'orge, le rendement de la conversion d'énergie augmente avec la densité jus- 
qu’à ce que celle-ci atteigne 150 pieds au m? et décroît ensuite si la densité con- 
tinue d'augmenter. 

Cet important travail nous apporte la preuve d’un phénomène évident 
que personne, jusqu’à présent, n'avait pris le soin de démontrer : 2/ existe une 
variation au cours du temps du rendement de la photosynthèse. I ÿ a lieu de 
distinguer un rendement instantané qui peut être 5 fois plus élevé que le ren- 
dement moyen calculé pour toute la durée du développement de la plante. Le 
choix d’une valeur optimum de la densité des semis s'impose pour l'obtention 
d’un bon rendement de la transformation énergétique : cela confirme et géné- 
ralise les résultats de HODGSON et BLACKMAN (43) . 


d) La photosynthèse potentielle S de DE WT. 


DE Wir (1939) (%) propose une méthode de calcul qui doit permettre 
d'évaluer les possibilités potentielles de photosynthèse d’un champ cultivé 
avec une espèce végétale déterminée. S'appuyant sur les valeurs de photosyn- 
thèse maximum P, obtenues par saturation en lumière de feuilles isolées (7) 
cet auteur suppose que pour les intensités lumineuses inférieures à l'intensité 
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de lumière saturante absor bée h: il y a proportionnalité entre l'énergie disponible 
par cm? de feuille et la quantité de (CH,0) formée par cm? de feuille. Chez les 
plantes de lumière, le coefficient de proportionnalité est trouvé égal à 


PT DT ED 


ee Fr T0" 


— 6,7 1078 g de (CH,O) synfhétisé 


pour chaque erg absorbé par la feuille dans la bande visible des longueurs d'onde 
entre 400 mu et 700 mu. h1 est calculé en admettant que la feuille absorbe envi- 
ron 80 p. 100 de la lumière incidente saturante d'intensité 


I, —.8,5. 10 erg/cn sec: 


L'originalité de cette méthode réside en l'élimination de l’ambiguité qui 
persiste dans certains travaux, entre surface foliaire et surface cultivée. On 
définit 7 comme la partie de l'énergie du flux lumineux qui, au sein du feuillage, 
n’est ni réfléchie ni absorbée par les feuilles déjà saturées de lumière (feuilles 
situées à la partie supérieure du feuillage). Exprimé en ergs par seconde et 
par cm? de surface cultivée, 7 est calculé en fonction de : 

B hauteur du soleil au dessus de l’horizon. 

h, intensité de lumière saturante absorbée (400-700 mu) 

h; intensité du rayonnement solaire direct (400-700 my) 

ha intensité du rayonnement diffusé par le ciel (400-700 my) 

pe coefficient de réflexion d’une feuille 

+ coefficient de transmission d’une feuille. 2 

Le calcul fait intervenir l'indice foliaire de la surface cultivée et les hypo- 
thèses sont les suivantes : 

— p et Tr sont indépendants de l’angle d'incidence de la lumière, 

— il n'y a pas d'orientation privilégiée dans la disposition des feuilles, 

— la densité de culture est grande et une énergie négligeable atteint le 
sol. 

Dans ces conditions, la relation obtenue est la suivante : 


r# (1 — e) (ha + hs ET [1 Era s(? sen s)| 1) 


S étant ainsi défini : 


h: (x — p — r)hasin B 
LE net 


La capacité potentielle de photosynthèse d’une surface cultivée, expri- 
mée en grammes de (CH,0) par seconde et par em? de sol, se calcule en mul- 
tipliant 7 par le coefficient p — 6,7. 10 g/erg (pour les plantes de lumière sous 
notre climat). 

La figure 4 représente les variations, en fonction de B, des densités super- 
ficielles de flux énergétique du rayonnement global, du rayonnement direct 
et du rayonnement h4 diffusé, pour la partie du spectre active dans la photo- 
synthèse : avec DE WIT on admet que cette partie représente en moyenne 
40 p. 100 de l'énergie totale. Ces intensités lumineuses correspondent à un 
ciel très pur, sans nuages, et introduites dans la formule, elles permettent de 
calculer les valeurs maximum de > en fonction de la hauteur du soleil au-dessus 
de l'horizon, pendant une journée. À ces valeurs maxima correspondent pour 
chaque jour, une valeur maximum R de l'énergie totale utilisable dans le feuil- 
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lage par unité de surface du sol. Ainsi DE Wrr calcule, pour un jour parfai- 
tement clair, en Hollande, que la photosynthèse potentielle théorique s'élève 
à 370 kg de (CH,0) par hectare en juin et 07 kg par hectare en décembre. 

Tenant compte de la nébulosité et des autres facteurs d’obscurcissement 
du ciel que nous avons examinés dans la première partie, on peut évaluer la 
valeur réelle R’ de R en se rapportant à la valeur réelle H’ dela densité super- 
ficielle du flux énergétique global au niveau du sol nu, exprimé en erg/cm?/ 


Kg de [CH,0) 


900 
a l'hectare 
par jour 
LA 
200 
100 
JMEMIMEAUMEUNN JV ASS NORNMD 
Mois de l'année 
FiG. 16. — Photosynthèse potentielle en Hollande — Moyennes quotidiennes pour chaque mois 
(diagramme construit d’après DE WIr — 1959). 


jour. Ainsi cette méthode de calcul nous permet de connaître les possibilités 
réelles de photosynthèse d’une culture sous un climat donné. La photosynthèse 
potentielle Ÿ représente la capacité maximum de synthèse d'une culture qui peut 
être atteinte si les autres facteurs de la croissance sont fournis à la communauté 
végétale en quantité suffisante. Ie diagramme de la figure 16 construit d’après 
les calculs de DE Wir montre que % varie de 50 kg/ha/jour en décembre à 
290 kg/ha/jour en juin et est plus élevé au printemps qu'en automne. Cette 
tentative de représentation est la première à notre connaissance à tenir compte 
de l’ombrage mutuel. 
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Nous savions que les feuilles placées immédiatement sous le couvert végé- 
tal, à l'ombre des feuilles supérieures, ne sont jamais saturées en lumière ac- 
tive dans la photosynthèse. En effet, h, — 7.10*eth, ne dépasse pas 50. 10* 
erg/em?/sec ; le coefficient de transmission moyen étant de 10 p. 100 les feuilles 
inférieures ne disposent jamais de plus de 5. 104 erg/cm?/sec. dans la bande des 
longueurs d’onde comprises entre 400 mu et 700 mu. Nous retrouverons 
ici théoriquement les résultats expérimentaux de BLACKMAN qui mettent en évidence 
l'action limitative de la lumière naturelle sur la photosynthèse. 

Les publications concernant l’action de l'intensité lumineuse sur la photo- 
synthèse ne considèrent bien souvent que la partie visible du rayonnement 
global : mais peu d'auteurs ont poussé la discrimination plus loin en étudiant 
l’action de bandes plus étroites de longueurs d'onde. 


29 Longueur d'onde du rayonnement et photosynthèse. 


a) Photosynthèse en fonction de l'intensité lumineuse 
dans certaines gammes de longueur d'onde. 


Les courbes de la figure 14 représentant les variations de P en fonction 
de I ont été établies avec de la lumière blanche. En 1940, GABRIELSEN (*?) 
publie des courbes du même type construites d’après les résultats de mesures 
effectuées sur des feuilles de Sinapis alba, en lumières respectivement rouge- 
orange, jaune-vert, et bleu-violet. Il ne s’agit pas d’étroites bandes spectrales 
et il ne faut pas tirer de ces résultats des conclusions trop hâtives. Il apparaît 
que la lumière bleue serait moins efficace que la lumière jaune-verte, elle-même 
moins efficace que la lumière rouge. Les intensités de lumière saturante s’élè- 
vent dù 

le VbleusvinleteR RER 


cstjaune vert Eee SARL 
Pi arouge orange 4.2. e--es 


,55-1C° ergs/cm?/sec. 
,74-10° ergs/cm?/sec. 
,16.10$ ergs/cm?/sec. 


M mi 1 


et correspondent à une assimilation d'environ 6,4. 10 ° mg de CO, par cm? de 
feuille et par seconde. La photosynthèse due à la faible proportion d'ultravio- 
let du rayonnement global est évaluée à 5,5. 10 5 mg de CO, fixé chaque seconde 
par 1 cm? de feuillage. 

Ces résultats confirment ceux de certains physiologistes de la fin du 
dix-neuvième siècle (TIMIRIAZEV, ENGELMAN) qui attribuaient deux maxima 
à l'efficacité de la lumière monochromatique pour la photosynthèse, l’un dans 
le bleu et l’autre dans le rouge. Aussi doit-on faire état des données obtenues 
par l'établissement de spectres d'action de la photosynthèse. 


b) Spectre d'action de la photosynthèse chez les végétaux cultivés. 


Le spectre d'action représente les réponses P,; de la photosynthèse pre- 
voquées par des éclairements dans d’étroites bandes spectrales d'intervalle 
de longueur d'onde AA ; les densités superficielles de flux énergétique sont 
égales pour toutes ces bandes et leur valeur commune est inférieure à celle du 
plus faible flux énergétique saturant. 

Peu de spectres d'action ont été établis sur des feuilles de végétaux supé- 
rieurs et ces études ont porté principalement sur des algues. À notre connais- 
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sance, il n'y a eu que les recherches de HOOVER, de BURNS, de GABRIELSEN 
et de WENT dans ce domaine. La difficulté d'obtenir des éclairements mono- 
chromatiques et intenses sur de grandes surfaces est sans doute la cause de la 
rareté de ces travaux. 

En 1937, HOOVER établit (41) le premier spectre d'action équiénergétique 
sur des céréales (courbe I de la figure 17). Deux maxima apparaissent : 
l'un vers 450 mu et l’autre aux environs de 660 mu. En quantifiant le spectre 
d'action, c’est-à-dire en rapportant la réponse P Ax de la photosynthèse au nom- 
bre de quanta nécessaires dans la bande spectrale AX, on s'aperçoit que, chez 


Pa 


400 500 600 700 800 
Longueur d onde,en mu 
FiG. 17. — Spectres d’action de la photosynthèse. — Courbe I : courbe de HOOVER (1937) sur 
le blé. — Courbe II : courbe de HOOVER quantifiée par BURNS (1942). — Courbe III : résul- 


tats de GABRIELSEN (1948) sur le blé. 


le blé, la photosynthèse est plus intense sous la lumière bleue que sous la lu- 
mière rouge ; c’est ce qui résulte de l'interprétation des travaux de HOOVER 
par Burns (#-20), Ce dernier auteur, par le tracé des spectres d action quanti- 
fiés, montre que le comportement de l’activité photosynthétisante sous .des 
longueurs d'onde variées dépend de l'espèce végétale : chez le pin et l’épicéa 
le rendement est à peu près le même à 435, 8 Mu qu à 540, I my, alors que de 
le blé la grande efficacité de la lumière bleue est confirmée. D après BURNS (°°), 
ces valeurs du rendement en fonction de la longueur d'onde dépendent de la 
concentration des pigments dans la feuille et du nombre de feuilles dans un 


volume donné de feuillage. 
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En 1948, GABRIELSEN (#*) répétant les expériences de HOOVER Sur le blé, 
ne peut mettre en évidence un maximum de photosynthèse en lumière bleue. 
Il trouve au contraire un minimum d’activité photosynthétisante entre 400 
et 500 mu et les activités relatives se répartissent ainsi : 


P (600 mu — 700 mu) = I 
P (500 mu — 600 mu) — 0,61 
P (400 mu — 500 mu) — 0,43 


Sans mettre en doute la valeur des résultats de HOOVER, GABRIELSEN 
pense que le spectre d’action de la photosynthèse peut changer d'une variété 
à l’autre d’une espèce déterminée et qu'il n’a pas opéré sur la même variété 
de blé que l’auteur américain. Par ailleurs, la concentration en chlorophylle 
dans un feuillage ne devient un facteur limitant de la photosynthèse que si sa 
valeur est inférieure à 4 ou 5 mg pour 100 cm? de surface de feuille (*$). Et 
d’après GABRIELSEN on ne peut trouver un second maximum de photosyn- 
thèse sous une lumière bleue que pour des feuilles pauvres en chlorophylle, 
comme si dans ce cas la plante utilisait au mieux l'absorption des caroténoïdes 
et le maximum d'absorption à 436 mu de la chlorophylle. 

Plus récemment, ces travaux ont été repris par DUNN et WENT (7) sur 
des plants de tomate. En éclairant avec des tubes fluorescents colorés émet- 
tant une lumière sur une gamme de longueurs d'onde de 100 #4 environ, on 
retrouve les résultats de HOOVER : c’est dans le bleu (400-500 mu) et dans le 
rouge (630-700 mu) que le rendement d'utilisation de l'énergie lumineuse 
atteignant la plante est le plus grand. La lumière verte est la moins efficace : 
des plants de tomate recevant la lumière du jour privée de vert croissent deux 
fois plus vite que des plants éclairés par la lumière du jour totale, à intensité 
lumineuse égale. Un autre résultat important a été obtenu : une combinaïi- 
son de lumière rouge et de lumière bleue provenant de tubes fluorescents donne 
un rendement égal à celui de l’éclairement en lumière bleue ou rouge, mais 
favorise grandement la croissance. Ces résultats récents confirment ceux de 
Hoover et des premiers physiologistes qui se sont sérieusement intéressés 
au problème. Mais l'expression des intensités lumineuses en unités d’éclaire- 
ment lumineux (foot-candle) n’est pas très rigoureuse. Des résultats obtenus 
par WAsSsiNK et STOLWIJK et rapportés par THOMAS (St) semblent montrer 
que la lumière rouge est la plus efficace dans la photosynthèse, suivie par la 
lumière verte, la lumière bleue étant la moins efficace (sur cosmos et 
tomate). 

Aussi peut-on dire que si quelques faits ont été solidement établis comme 
la haute efficacité de la lumière rouge, le spectre d'action de la photosynthèse 
n'a pas encore été déterminé avec certitude pour les plantes supérieures.Ajou- 
tons que dans les méthodes utilisées pour mesurer l'intensité de la photo- 
synthèse interviennent des mesures de volume de CO, absorbé ou de O, dégagé : 
oT on a récemment mis en évidence dans la feuille de Maïs une absorption 
d'oxygène plus intense sous la lumière bleue que sous la lumière rouge (+ 
correspondant à une exaltation de la respiration. Il est possible que ce phéno- 
mène rende compte de la divergence des résultats obtenus jusqu’à présent au 
sujet de l'efficacité de la lumière bleue dans la photosynthèse. 

L'existence d’un second maximum de photosynthèse pour la lumière 
bleue est d’ailleurs théoriquement probable en raison de la possibilité du trans- 


2 


fert d'énergie du carotène à la chlorophylle a et de l'existence de l’état d’exci- 
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tation électronique B des chlorophylles. L'existence dans les bandes spectrales 
verte et jaune d'états de vibration associés à l'excitation électronique de la 
chlorophylle peut expliquer le fait que la photosynthèse ne soit pas nulle en 
lumière verte et entre les maxima d’absorption. 

Le caractère limitant de la densité superficielle énergétique du flux lumi- 
neux naturel, mis en évidence expérimentalement pour le rayonnement global, 
se retrouve si l’on rapporte la densité énergétique à une étroite bande de lon- 
gueur d'onde. En admettant qu’une feuille contienne 3 mg de chlorophylle 
pour 100 cm? de surface de limbe (facteur concentration en pigment non limi- 
chlorophylle a 
chlorophylle b 
des pigments par unité de surface foliaire s'élève à : 

22,8. 10! molécules de chlorophylle 4 par em? 

10,7. 10! molécules de chlorophylle b par cm2. 
En supposant que chacune des molécules n’absorbe un quanta qu’une fois par 
seconde (fréquence inférieure à la fréquence réelle d'absorption) et aux maxima 
d'absorption, cela correspond à une prélèvement d'énergie dans lechamp 
lumineux de : 


tant avec un rapport — 2, le nombre de molécules dechacun 


{ 60,47.10° ergs/cm?/sec. si l'absorption se produit pour À = 675 m1 (chlorophylle a) 
Œtat R) À 32,7.10° ergs/cm?/sec. si l’absorption se produit pour À — 648 #4 (chlorophylle b) 
ou S 
103,9.10% ergs/cm?/sec. si l'absorption se produit pour À = 436 #4 (chloropyhlle a) 
(Œtat B) 46,1.10 ergs/cm?/sec. si l’absorption se produit pour À = 460 m1 (chlorophylle b) 


Ces valeurs représentent la capacité maximum théorique d'absorption 
d’une feuille directement exposée au rayonnement, seuls les quanta corres- 
pondant aux plus hauts niveaux énergétiques de chaque état d’excitation 
électronique étant supposés absorbés par les molécules de chlorophylle. 

Or la courbe de répartition spectrale de l’énergie solaire aux confins de 
l'atmosphère (fig. 1, courbe I) nous donne les densités énergétiques maximum 
suivantes du flux lumineux pour des bandes spectrales d’une largeur de 
10 mu. (1) : 

16,08. 10? ergs/cm?/sec pour la bande autour de À = 670 mu 
16,83. 10° ergs/cm?/sec pour la bande autour de À — 648 mu 
35,54. 10% ergs/cm?/sec pour les bandes de 430 mu et 440 my 
et 21,61. 10° ergs/cm?/sec pour la bande de À — 460 mu 


Ces chiffres doivent être parfois diminués de 40 à 50 p. 100 pour exprimer 
la densité superficielle de flux énergétique à la surface terrestre et il apparait 
nettement que la lumière naturelle puisse être un facteur limitant de la photo- 
synthèse : cette lumière ne véhicule pas suffisamment d'énergie dans le 
bleu et le rouge et ne permet pas de profiter au maximum du fait que la com- 
binaison de ces deux éclairements donne sans doute les meilleurs rendements 
de la photosynthèse. Notons cependant que ces chiffres n’ont qu'une valeur 
théorique mais bien qu’on ait négligé l'absorption des caroténoïdes, ils illus- 
trent la disproportion qui existe entre les possibilités potentielles de l'appareil 
photorécepteur d'une feuille et l'énergie disponible à ce niveau. 

Les valeurs théoriques de l’absorption maximum calculées plus haut 
sont par ailleurs supérieures à celles qui représentent l'exigence énergétique 
de la photosynthèse dans les conditions naturelles (voir tableau IV). Mais 
la transpiration foliaire exige également un grand apport énergétique, qui 
vient se déduire de l'énergie totale incidente. 
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II. — Transpiration foliaire. 


La transpiration des feuilles se fait pas les stomates et par la cuticule, 
la transpiration cuticulaire étant moins intense que la transpiration stoma- 
tique. Au contact du limbe foliaire, ou dans les chambres stomatiques, une 
microatmosphère saturée de vapeur d’eau se crée : il apparaît un gradient 
de tension de vapeur d’eau entre la surface du limbe et l'air environnant.Or 
si l'énergie de vaporisation de l’eau tissulaire était fournie seulement par 
l’activité métabolique de la feuille, celle-ci se refroidirait et un gradient de tem- 
pérature s’établirait entre l'air et la feuille, annulant l'effet du gradient de 
tension de vapeur : la transpiration s’arrêterait. BERNARD (5) a calculé qu'une 
feuille émettant 10 5 g de vapeur d’eau par cm? et par seconde verrait sa tem- 
pérature s’abaisser de 0,058°C/sec et la transpiration s'arrêter après 8 minutes 
environ, si l’on privait cette feuille d'apport énergétique extérieur. 


1° Energie lumineuse et intensité de la transpiration. 


C’est la lumière qui véhicule l'énergie nécessaire à la transpiration. Bien 
prévisible théoriquement, la corrélation entre l'intensité du rayonnement inci- 
dent et le degré de transpiration a été établie expérimentalement depuis long- 
temps et maintes fois confirmée (57%). Mais le rayonnement n'est pas seul à 
intervenir et plusieurs facteurs très variables influent sur la transpiration : 
température de l'air environnant le feuillage, humidité atmosphérique, vitesse 
du vent. L'action du rayonnement est elle-même complexe. Flle est à la fois 
directe, par un simple apport de chaleur qui permet de vaporiser l’eau, et indi- 
recte par contrôle de l'ouverture des stomates. Malgré ces interactions il est 
possible de calculer le taux de transpiration d’une feuille suffisamment ali- 
mentée en eau (DE WIT, d’après PENMAN) (*%) : 


A 
(A + sy) V 


F; étant exprimé en gramme d’eau transpirée par cm? de surface de feuille 

et par minute, les symboles ont la signification suivante : 

fa, 2 pente de la courbe exprimant les variations de la tension de 
vapeur saturante en fonction de la température (en mm 
de mercure/degré centésimal). A varie avec la température 
de l'air(?s). 


y = [H}) + 2k(fa — ta)] 


V — 590 cal/g, chaleur de vaporisation de l’eau. 
Y — 0,49 mm Hg/degré centésimal, constante psychrométrique. 
fn coefficient d'échange thermique de la surface foliaire. En 


fonction de la vitesse du vent w (en m/sec), il s'exprime par: 
kR — 0,0324 ü9-*7® (en cal/cm?/cm/min./degré C). 


ta : température de l'air (en degrés centésimaux) 
ta : température du point de rosée de l'air (en degrés centési- 
maux) 
Los ; à cage " 
S — cs coefficient stomatique qui tient compte des longueurs de diffu- 


sion dans l'air L4 à la surface de la feuille, et dans la 
chambre stomatique 14. Ce coefficient varie avec l'espèce 
végétale. Pour un stomate ouvert L, a une valeur de l’ordre 
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“ 0,2 cm. I, s'exprime en fonction de la vitesse du vent 
… 


LENO;T; U; "0er Cm, 


H;(*) gain net d'énergie lumineuse par la feuille (cal/cm?/min). 
Cela représente exactement la différence entre le rayonne- 
ment absorbé dans le domaine du visible et du proche infra- 
rouge et le rayonnement réémis par la feuille dans l’infra- 
rouge entre 4 a et 40 u. 

La relation rapportée ci-dessus est valable pour une feuille qui a la même 
répartition des stomates sur les deux faces. Pour les feuilles qui n’ont de sto- 
mates que d'un côté, l’évaporation doit être calculée séparément pour cha- 
cune des faces, en supprimant le facteur 2 devant la parenthèse. 

S'il s'agit d'évaluer le taux de transpiration d’une surface complètement 
recouverte par le tapis végétal, les valeurs de k et de s sont difficiles à estimer. 
Avec PENNMAN (2-8) on peut admettre qu’il existe une proportionnalité entre 
Er, quantité d’eau évaporée par transpiration d’une surface de feuillage et 
Es, masse d’eau évaporée par la même surface d’un plan d’eau libre : 


Er —= 7H 


Si la végétation recouvre complètement le sol et si les plantes ne manquent 
pas d’eau, la valeur de f est de 0,8 ($%). Dans ces conditions, MAKKINK (54) relie 
ainsi les valeurs de E. et KE, exprimées en millimètres d’eau par jour (ou en 
1/10 grammes par cm? et par jour) au rayonnement visible et proche infra- 
rouge H (en calories par cm? et par jour) parvenant au niveau du feuillage : 


A 
D, = pr LE) 
a A re à 
do A O,12 


Ainsi dans les limites des éclairements naturels, le taux de transpiration 
est proportionnel à l'intensité du rayonnement reçu par les feuilles (57%), En 
pleine lumière, sous notre latitude, la transpiration exporte en moyenne de 
I.10 5 à 3.10 5 g d’eau par seconde et par cm? de surface foliaire. Au cours 
d’une journée son intensité suit les fluctuations du rayonnement ; presque 
nulle la nuit, elle s'élève à partir de 6 heures, atteint un maximum vers 
15 heures et à 21 heures elle a repris sa faible valeur nocturne. 


2° Longueur d'onde du rayonnement et transpiration foliaire. 


La composition spectrale du rayonnement a une grande influence sur 
la transpiration car les longueurs d'onde du spectre visible et celles de l'infra- 
rouge n'ont pas la même action. 

L'action de l’infrarouge est directe : ce rayonnement apporte l'énergie 
calorifique à l’eau qui l’absorbe dans les longueurs d'onde situées entre 1,3 tt 
et 2 u. L'eau se comporte ici comme un véritable pigment photorécepteur qui 
utilise cette énergie à sa vaporisation. Cette partie de l’infrarouge est bien 
absorbée par les feuilles (voir figure 12) et n’a aucune action sur l'ouverture 
des stomates. 

Les radiations visibles ont une action indirecte : elles permettent l'ou- 
verture des stomates qui, en leur absence, restent fermés. Il en résulte une 
augmentation de la transpiration : le passage de la vapeur d’eau est facilité de 
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l'intérieur des stomates à l'extérieur, le coefficient stomatique s étant abaissé, 
Le spectre d’action de ce phénomène n’a pas encore été étudié mais IWANOFF 
et THIELMANN (#) avaient déjà observé, en 1923, une forte augmentation 
de la transpiration des feuilles de Bromus inermis et de Cyperus alternifolius en 
passant d’un éclairement rouge-jaune à un éclairement bleu-violet. Ils inter- 
prétaient ce phénomène comme une diminution de la résistance des membranes 
protoplasmiques au passage de l’eau. Depuis l'étude systématique de SIERP 
(82), on sait qu’il s’agit d’une ouverture des stomates se produisant plus rapi- 
dement et plus complètement sous la lumière bleue que'sous la lumière rouge. 
Il en résulte une plus grande intensité de transpiration sous éclairement bleu. 

Certains physiologistes du xIx® siècle, comme STAHL, avaient émis l'hy- 
pothèse du rôle photorécepteur d'énergie calorifique des anthocyanes. Les 
feuilles renfermant ces pigments devaient avoir une température interne plus 
élevée que les autres feuilles. Effectivement le phénomène a été constaté sur 
certaines variétés de riz : la transpiration est plus intense pour les variétés 
dont les feuilles contiennent del’anthocyane que pour celles qui n’en contiennent 
pas (%). À notre connaissance, l'étude n’a pas été poussée plus avant. 

Les seuls faits qui semblent bien établis sont l’action favorisante de l'in- 
frarouge sur la transpiration cuticulaire et celle des radiations visibles, par- 
ticulièrement des radiations bleues, sur la transpiration stomatique. Notons 
que cette dernière action sur l'ouverture des stomates influe également sur 
l'intensité de la photosynthèse : en effet, si les stomates sont peu ouverts, 
sous un éclairement faible, le débit d'entrée de l’anhydride carbonique dans 
les feuilles diminue. Ce n’est qu'un aspect des rapports entre photosynthèse 
et transpiration dans leurs réponses aux variations de l'apport énergétique du 
champ lumineux. 


III. Rapports énergétiques entre photosynthèse et transpiration. 


Il n’y a pas de photosynthèse sans transpiration foliaire et le poids d'eau 
transpirée nécessaire à la production d’un gramme de matière sèche (indice 
de transpiration) est caractéristique d'une espèce dans un climat donné. 
D'après les chiffres rapportés par KRAMER (°!) cet indice de transpiration varie 
de 216 pour le « Kursk Millet » à 1131 pour certaine variété d'herbe. Pour les 
arbres d’une forêt, POLSTER (5) a trouvé : 


hêtre. sr as ON Re NI RE CES 170 
SADID  DOURIAS PR ARS EN MR ARE AUS TRS RS 170 
bouleau. Rs sc SR PES 317 
LE th NES MN rom pr ao 344 


Les variations diurnes des intensités de la photosynthèse et de la trans- 
piration sont concomitantes (51-65), 


DE Wir a résumé cette corrélation étroite en une formule qui associe 
la production de matière sèche AM, la transpiration E,, et l’évaporation de 


l’eau libre E, (°8) : | 

AM — y 17e x Fo ?, 
AM et F4 étant exprimés pour toute la durée de la croissance du végétal. L'ex- 
posant x varie avec le climat .: 


x Li une région chaude et très ensoleillée (Grandes Plaines des 


0 dans une région peu ensoleillée (Hollande). 


HG 


X 
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Le coefficient y varie avec l'espèce végétale, les conditions de culture, le 
climat. Les valeurs trouvées pour y sont les suivantes (en g de matière sèche 
par kg d’eau) : 


Climat ensoleillé SA 120 
(Grandes Plaines U. $. A.) 

Climat peu ensoleillé RE LEME 
(Hollande) 


Pratiquement, cette relation entre la photosynthèse et la transpiration 
se traduit au niveau de l’appareil photorécepteur par une disproportion entre 
l'énergie nécessaire à la photosynthèse (mesurée par le volume de CO, absorbé) 
et l'énergie lumineuse de saturation correspondante. Le tableau IV nous ap- 
prend que dans nos régions la photosynthèse P, exige 6,55. 10? ergs/cm?/sec 
alors que l'énergie de saturation absorbée dans le spectre visible (400-700 mu) 
atteint 7. 10* ergs. Il y a donc certainement, au niveau des chloroplastes, une 
dismutation de l'énergie : une partie de cette énergie est fixée sous forme d’éner- 
gie chimique et permet la photosynthèse. Une autre partie est réémise par 
fluorescence. Le reste est dissipé sous forme de chaleur par conversion interne 
dans les molécules de pigment. Cette énergie calorifique peut être utilisée pour 
vaporiser l’eau et assurer la transpiration. Ou bien elle est réémise sous forme 
de rayonnement thermique infrarouge. 


TABLEAU IV 


Intensité maximum de la photosynthèse et exigence énergétique 
correspondante dans les conditions naturelles, d’après VERDUIN (57%). 


Quantité de CO, absorbé par heure Energie nécessaire à la 

et par cm? de feuille photosynthèse Ps par 

Type de plantes cm? de feuille en ergs 
micromoles milligrammes par seconde 

Zone tempérée 
(végétaux herbeux à 0,176 6,58. 109 
Iplantes cultivées À 
(plantes de lumière) 

Zone tempérée ; 
végétaux ligneux 3 0,132 4,92. 10 
(plantes de lumière) : 
conifères 0,6 0,026 0,97. 10 

Zone tempérée e 
plantes d'ombre . I 1,64. 10 1 

Zones tropicale 
et sub-tropicale 2 0,088 3,28. 10ÿ 
arbres et arbustes 

: = : 

Plantes arctiques 2 0,088 328. 10 


Zone désertique 6 
lantes vertes pendant 0,1 0,004 0,16. 10 
a saison sèche 


Plantes alpinés 7 0,308 11,48 10 


Les pigments non chloroplastiques qui absorbent également dans le vi- 
sible transforment certainement une fraction de l'énergie absorbée en énergie 
calorifique. 
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Enfin, l’eau qui absorbe de l’infrarouge reçoit essentiellement de l'énergie 
calorifique. 

Pour assurer un taux de transpiration foliaire normal de 1.10 ° g d'eau 
par cm? de surface et par seconde, il faut fournir à la feuille 


Qur = 1:105 X 590 X 4,19 : I0? — 2,47 - 10° ergs/cm?/sec, 


Or, quand le Soleil est à 65° au-dessus de l'horizon, la densité superfi- 
cielle du flux énergétique au sol atteint 10,45.10° ergs/sec/cm?. Ce flux est cons- 
titué à 42 p. 100 de rayonnement infrarouge, dont la feuille n’absorbe qu'en- 
viron 30 p. 100. Ainsi l'énergie provenant de l’infrarouge et utilisable dans le 
limbe foliaire n'atteint que 1,46.105 ergs/cm?/sec et ne présente qu'un peu 
plus de la moitié de l'énergie nécessaire pour maintenir le taux de transpiration 
normal. De plus, BROWN et ESCOMBE estiment que, le dégagement moyen 
de CO, dù à la respiration foliaire s’élevant à 0,007 ml/em?/h, l'apport éner- 
gétique des dégradations respiratoires n’atteint que 0,4.10° ergs par cm? de sur- 
face foliaire et par seconde (1). Or une partie de cette énergie déjà minime est 
utilisée pour les synthèses protéique et lipidique. Cela conduit à penser que /a 
transpiration utilise de l'énergie provenant également du domaine visible du 
spectre, celte énergie étant naturellement absorbée par les pigments. 

Le schéma ci-dessous résume l'évolution de l'énergie totale absorbée 
par l’eau et les pigments du limbe foliaire. 


Énergie totale absorbée par la feuille 


A 
Pigments Pigments 
chloroplastiques non chloroplastiques Eau 
: Ne Énergie chimique 
Fluorescence Énergie chimique Énergie calorifique RESPIRATION 


PHOTOSYNTHÈSE TRANSPIRATION RAYONNEMENT 
THERMIQUE 


Les feuilles émettent un rayonnement thermique dans la bande des lon- 
gueurs d'onde située entre 4 4 et 40 u. L'intensité de ce rayonnement dépend 
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de la température T, du limbe foliaire et se calcule par la relation suivante (EE 


Re = €r o(T8 — ET) 


a étant la température de l’air autour de la feuille (en degrés absolus) 
Er étant le pouvoir émissif des feuilles, voisin de 0,94 à 0,98 

Ex étant le pouvoir émissif de l'atmosphère, proche de 0,80 

(} — 0,8132.10 1° cal/cm?/min. 


Cette émission thermique de grande longueur d'onde représente environ 
15 p. 100 de l'intensité du rayonnement incident (400-700 mu) sur une surface 
végétale, au cours d’une journée entre 6 h et 18 h. 

Dès 1905, BROWN et EsCOMBE (17) ont évalué les proportions relatives 
d'énergie empruntant chacune des trois grandes voies. Sur Helianthus annuus, 
ils trouvent les résultats suivants pour la lumière naturelle : 


p. 100 d'énergie utilisée 


DRRDOS RG T R ci: 0,66 
CADSDIFATIONE EEE se eine ea een ee a tete Ce 48,39 
FAVONNEMEN CRENETIQUERE ER ne 0e 19,55 

NET PIERLTANSINISC RME eee cn ere 31,4 

100,00 


Ces chiffres correspondent à un état du végétal dans un climat déterminé 
à un instant donné. Ils donnent un ordre de grandeur des intensités relatives 
de la photosynthèse et de la transpiration. Il ne semble pas que des résultats 
meilleurs aient été obtenus depuis. 


CONCLUSION 


L'équilibre entre l'intensité des trois phénomènes (photosynthèse, trans- 
piration et rayonnement thermique)dépend à la fois des caractères du flux 
énergétique lumineux et de l’appareil photorécepteur végétal. 

Sur le flux énergétique d’origine solaire on ne peut pas agir : il est soumis 
à des variations périodiques en intensité et modifié d’une façon peu prévisible 
par des facteurs atmosphériques. Tout au plus peut-on diminuer l'intensité 
du rayonnement en interposant des filtres neutres. Mais nous avons vu que 
l'intensité du rayonnement global moyen est souvent limitative de la photo- 
synthèse en plein champ, comme le laisse prévoir l'étude théorique de l’appa- 
reil photorécepteur. La possibilité de suppléer au rayonnement naturel, ou 
même de le remplacer à l’aide de tubes fluorescents, est un problème digne d'une 
étude (83) qui pourrait étre rendue encore plus fructueuse par la connaissance 
de l’action de bandes étroites de longueurs d'onde. Or dans ce dernier domaine, 
nous n'avons vu apparaître que des résultats controversés et non définitifs. 

En revanche, l’action sur l’appareil photorécepteur est possible et la con- 
naissance de ses propriétés permet d'exploiter au mieux l'énergie lumineuse 
du rayonnement. En agissant sur la densité de semis, on détermine pour une 
culture donnée et sous une insolation déterminée, l'indice foliaire optimum 
qui, au cours du développement, permettra d'obtenir le meilleur rendement 
énergétique de la photosynthèse. Il faut allier cette recherche d'un optimum 
d'intensité lumineuse dans le feuillage à la recherche de l’optimum d’utili- 
sation des éléments minéraux et de l’eau du sol : il doit y avoir un équilibre 
dans la satisfaction des exigences énergétique, minérale et hydrique. Et quand 
cet équilibre est réalisé, le rayonnement diurne est finalement le factenr limi- 
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tant pour la plupart de nos plantes cultivées. D'après BLACKMAN et BLACK 
(15) l'indice foliaire optimum sur un sol riche est atteint quand les feuilles les 
plus ombragées reçoivent une intensité lumineuse juste au-dessus de celle du 
point de compensation. Cet indice foliaire optimum se situe ordinairement 
ET ACL 

Mais l'indice foliaire n’est pas le seul facteur sur lequel nous puissions 
agir et la sélection des plantes cultivées a permis d'améliorer l'efficacité 
de l'absorption du feuillage. Ainsi WarsoN et WITTs (%) montrent que l'indice 
foliaire étant voisin de 1, le taux de photosynthèse est le même pour une variété 
améliorée de Betterave sucrière et pour 3 types sauvages de Beta vulgaris. Si 
dans les quatre surfaces cultivées l'indice foliaire atteint 2,5, le taux de photo- 
synthèse de la variété améliorée est beaucoup plus grand que celui des autres 
types. Dans la variété améliorée l’action de la sélection porterait donc sur 
l'efficacité d'absorption énergétique du feuillage et non sur le rendement intrin- 
sèque de la photosynthèse. 

La connaissance de l'exigence quantitative en énergie des cultures dans 
les conditions naturelles permet d'aborder sous un angle nouveau le problème 
de la nutrition minérale. Les phosphates sont plus rapidement absorbés et 
le renouvellement du phosphore incorporé est plus intense à la lumière qu'à 
l'obscurité (6). Le comportement de l’azote est un peu différent : constituant 
essentiel de la trame des chloroplastes responsables de l'absorption d'énergie, 
l’azote semble avoir un effet plus intense sur la photosynthèse en lumière atté- 
nuée que sous un éclairement normal (?-°1), En ce qui concerne la nutrition 
potassique, on a observé que de l’orge manquant de potassium est plus sain 
et donne de moins mauvais rendements lorsqu'il se développe à l'ombre que 
lorsqu'il est exposé à la lumière du jour (7). De même, la fertilisation potas- 
sique se montrerait plus efficace en lumière faible (54). Sans vouloir discuter 
plus avant les résultats rapidement évoqués ici, on voit qu'ils permettent 
dans chaque cas concret de mieux réaliser l'équilibre lumière-nutrition miné- 
rale d’une culture. 

En revanche, la plupart des carences minérales altèrent l'appareil photo- 
récepteur en modifiant notamment l'équilibre entre les concentrations des 
pigments. Les changements de couleur du feuillage des végétaux carencés en 
azote, en potassium, en zinc, en manganèse, etc. s’accompagnent de change- 
ments dans la répartition spectrale de l'énergie absorbée. La connaissance 
précise des exigences qualitatives en énergie permettrait de mieux comprendre 
le mécanisme d'action de certaines déficiences minérales et, par là, de prévoir 
leur guérison. 

Enfin, une pratique agricole courante consiste à effectuer des traitements 
antiparasitaires sur les cultures. Poudres, bouillies, produits huileux sont répan- 
dus sur les feuillages. De même que le revêtement cireux des feuilles et l’épi- 
derme retiennent la quasi-totalité de l’ultraviolet parvenant à ce niveau, de 
même ces produits antiparasitaires doivent modifier le coefficient de réflexion 
des feuilles et peut-être le coefficient d'absorption pour certaines longueurs 
d'onde, 

Ces quelques faits laissent entrevoir tout le parti qu’il reste à tirer d’une 
étude comparée de l'appareil photorécepteur végétal et des disponibilités 
naturelles en énergie lumineuse. On commence seulement à se rendre compte 
de l’action limitative de la lumière naturelle sur le rendement des cultures. Il 
reste beaucoup de points obscurs et controversés dans l'étude de l’action séparée 
des radiations du spectre sur la photosynthèse et la transpiration. Mais on peut 
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prévoir que dans ce domaine nos connaissances auront des conséquences sur 


les pratiques culturales aussi importantes qu’en a eu notre connaissance des 
besoins minéraux des plantes. 
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CHRONIQUE DES LIVRES 


Photoperiodism and related phenomena in plants and animals. — Éditeur : 
R. B. WITHROW (Smithsonian Institution). Publication N° 55 de«l’As- 
sociation Américaine pour l'avancement de la Science », Washington, 
1959, 903 P. 


À la fin de 1957, une conférence internationale sur le photopériodisme a eu 
lieu à Gatlinburg dans le Tennessee (U. $. A.). L'objet de cette conférence 
était de faire le point de nos connaissances sur ce phénomène observé à la fois 
chez les plantes et les animaux. Le présent ouvrage rapporte l’ensemble des 
travaux de la conférence. 

Les communications et mises au point sont classées dans 11 rubriques qui 
portent les titres suivants : 

1° Principes de Photochimie. 

29 Photocommande de la germination des graines et de la croissance végé- 
tative par la lumière rouge. 

3° Rôle des agents chimiques dans la photocommande de la croissance 
végétative. 

4° Commande photopériodique de la reproduction chez les plantes. 

5° Facteurs de croissance et floraison. 

69 Analyse du photopériodisme chez les plantes. 

79 Le rapport entre la lumière et les phénomènes rythmiques chez les 
plantes et les animaux. 

80 Le photopériodisme chez les invertébrés. 

9° Le photopériodisme chez les vertébrés. 

109 Commande photopériodique de la reproduction et de la migration chez 
les oiseaux. 

11° Commande par la lumière des fonctions périodiques chez les mamimi- 
fères. 

A la lecture, trois parties se distinguent : 

— Un exposé des propriétés spectrales et photochimiques de certains 
colorants et pigments (section 1) ; il est bon que ce point de vue, familier aux 
biophysiciens de la photosynthèse, apparaisse dans l'étude d’un phénomène qui 
était jusqu'ici le domaine de purs biologistes. 

__ Un ensemble de données concernant l’action de la lumière et des photo- 
périodes sur les phases successives de la vie des végétaux (sections 2 à 7). 
Cette partie est nettement dominée par les articles de synthèses de BONNER, 
HENDRICKS et WiTHROW, respectivement sur le chimisme des processus d’induc- 
tion, la photoréaction rouge clair-rouge sombre et la photomorphogenèse, et 
enfin l'analyse cinétique du photopériodisme. 
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— Un exposé de l’état actuel de nos connaissances sur le photopériodisme 
chez les animaux (sections 7 à 11). 

Les plus grands spécialistes des États-Unis et d'Europe Occidentale ont 
contribué à la rédaction de cet ouvrage. Juxtaposition d'articles originaux et 
de mises au point, plutôt que traité, ce livre constituera cependant un outil de 
travail indispensable aux chercheurs dans ce domaine. Il est quand même regret- 
table que les travaux de cette conférence, tenue en 1957, soient seulement pu- 
bliés en 1950. 


GE 


GAUTHERET (R. J.). — La culture des tissus végétaux. Techniques et réalisa- 
tions. Paris, Masson, 1959, 864 p. + appendice et tables XVIII p. 


La culture des tissus végétaux est en train de prendre uneextension telle 
qu'il sera avant peu impossible de condenser tous les aspects et toutes les 
applications de cette technique dans un seul traité. 

Nous devons donc être particulièrement reconnaissants au P' GAUTHE- 
RET d’avoir entrepris cette tâche considérable alors que cela était encore 
réalisable (près de mille travaux ont été analysés). Nul ne pouvait être mieux 
qualifié que lui, puisqu'il est un des fondateurs de cette technique, à laquelle 
il a consacré plus de vingt ans de recherches. 

Son ouvrage monumental, richement illustré et rédigé avec la clarté et 
l'élégance auxquelles il nous a habitués dans ses précédents ouvrages, couvre 
non seulement la partie technique, mais tous les domaines que la culture 
des tissus a permis d'explorer et toutes les contributions qu'elle a apportées 
à la biologie. 

Après avoir décrit les techniques dans les 200 premières pages, l'auteur 
examine, dans une deuxième partie, la morphogénèse des cultures de tissus. 
Il examine d’abord les diverses modalités du développement des cultures 
initiales, puis des tissus repiqués, et s'étend longuement, dans un second 
chapitre, sur l’histogenèse, domaine important pour lequel il a une affection 
particulière. Une troisième partie est consacrée aux phénomènes de polarité 
et d’induction, dont la technique a permis de rénover l'étude grâce aux élé- 
gantes expériences de greffe de bourgeons. 

Une des parties, la plus importante de l'ouvrage est, comme il se doit, 
consacrée à la physiologie. Tous les aspects de cette discipline y sont examinés : 
croissance, nutrition minérale et carbonée, facteurs physiques, absorption 
del l’eau, métabolisme des glucides, métabolisme azoté, respiration, etc. Le 
chapitre relatif aux facteurs de croissance est particulièrement développé, 
car c'est certainement dans ce dernier que la culture de tissus a apportéla 
plus importante contribution. 

Le reste de l'ouvrage comprend une courte section sur les techniques 
toutes nouvelles de culture de cellules isolées, et une dernière partie étudie 
les problèmes de pathologie végétale et plus spécialement la question des phé- 
nomènes tumoraux, domaine où la culture de tissus a permis d'obtenir des 
résultats particulièrement fructueux. 

La bibliographie, considérable, a été faite avec un soin tout particulier, 
chaque référence ayant été vérifiée dans le mémoire original ; elle est com- 
plétée par un index alphabétique des auteurs, où sont indiquées les principales 
matières pour lesquelles ceux-ci sont cités et un index des noms des végétaux 


(3, 1960) CHRONIQUE DES LIVRES 233 


rédigé de la même manière. Cet ensemble de tables rend l'ouvrage particu- 
lièrement utile et facile à consulter. 

Signalons enfin un appendice relatif à l'application de tests statistiques 
aux données fournies par la culture de tissus végétaux. 
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